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Ortiz de Zárate y Cort (1998). 
Figura 1.10. Diagrama tipo del proceso de evaluación de un stock realizada por el Grupo de 
Trabajo (GT) de atún blanco de ICCAT. Ta,f (frecuencia de tallas por año de las 
pesquerías), Ca,f (capturas por año de las flotas), Uy (series temporales de índices de 
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abundancia relativos, obtenidos por estandarización con modelos GLM de las CPUE´s 
de las flotas), parámetros de crecimiento (L∞, k, 𝑡𝑡0), ALK (claves talla edad), CAA 
(matriz de capturas por edad ), F (mortalidad por pesca), N (abundancia del stock), S/R 
(relación stock reproductor-reclutamiento),Y/R (rendimiento por recluta), F prevista 
(estrategia mortalidad pesca constante), C prevista (estrategia captura constante). La 
líneas punteadas separan el trabajo previo hecho por los investigadores de los países 
que pescan el atún blanco, el trabajo que realiza la secretaría de ICCAT y el del Grupo 
de trabajo de evaluación del stock norte de  atún blanco del Atlántico de ICCAT. 
Figura.1.11. Esquema de los parámetros biológicos () aportados en esta memoria y su 
empleo en la estimación de los puntos de referencia biológicos () con los modelos de 
rendimiento por recluta (Y/R) y biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R). 
Figura 3.1. Distribución geográfica de los atunes blancos marcados y liberados en el área del 
golfo de Vizcaya en el Atlántico nordeste (1988-1991). 
Figura 3.2. Distribución de tallas (LH cm) de los atunes blancos marcados y liberados en el 
Atlántico nordeste (1988-1991). 
Figura 3.3. a.b. Distribución geográfica de las recapturas de atún blanco marcado en el 
Atlántico norte:a) obtenidas por las  flotas de cebo vivo española agregadas por 1º x 1º 
grados  y b) redes de deriva francesa. N representa el número de recapturas de cada 
flota. 
Figura 3.3. c.d. Distribución geográfica de las recapturas de atún blanco marcado en el 
Atlántico norte: c) obtenidas por las flotas de cacea española y d) cacea francesa. N, 
representa el número de recapturas de cada flota. 
Figura 3.3. e.f. Distribución geográfica de las recapturas de atún blanco marcado en el Atlántico 
norte: e) obtenidas por la flota francesa de arrastre semi-pelágico y f) la flota de arrastre 
semi-pelágico de Estados Unidos. N, representa el número de recapturas de cada flota. 
Figura 3.4.Distribución geográfica de las operaciones de pesca (lances) de palangre realizadas 
en cada transecto durante la campaña oceanográfica B/O Shoyo-Maru realizada en 
2002. 






Figura 3.6. Espinas leídas para determinar la edad. a) Hembra L8-9, de 105 cm LH y 7 años. b) 
Hembra L43-17, de 100 cm LH y 7 años. c) Macho L12-16, de 92 cm LH y 5 años. d) 
Macho L3-17, de 119 cm LH y 9 años. 
Figura 3.7. Malla de puntos empleada en el contaje de ovocitos y en la estimación del área 
ocupada por cada tipo de ovocitos presentes en cada muestra ovárica analizada. 
Método Weibel y Gomez (1962). 
Figura 3.8 Distribución espacial de las espinas recogidas en 2011. 
Figura 3.9. Distribución espacial de las espinas recogidas en 2012. 
Figura 3.10. Frecuencia de tallas, medidas en longitud a la horquilla (LH, cm), del número total 
de atunes blancos muestreados en 2011 y 2012, utilizados en el estudio. 
Figura 3.11. Imágenes de secciones de espinas de atún blanco del Atlántico norte, leídas con 
el proyector de perfiles, con x20 aumentos. a) Ejemplar de 56 cm de longitud (LH) y 
edad 1 en julio, b) ejemplar de 67 cm de longitud (LH) y edad 2 en agosto, c) ejemplar 
de 71 cm de longitud (LH) y edad 3 en agosto, d) ejemplar de 94 cm edad 4, en agosto, 
en el cualue se observa el área de reabsorción ósea en la zona central de la espinas. 
Figura 4.1.a. Número de recapturas observadas para cada flota y número de recapturas 
predichas por el modelo en el escenario de no pre-mezcla (supuesto 1). 
Figura 4.1.b. Número total de recapturas observadas y número de recapturas predichas por el 
modelo en el escenario de no pre-mezcla (supuesto 1), años 1988-1996. 
Figura 4.2.a. Número de recapturas observadas para cada flota y número de recapturas 
predichas por el modelo en el escenario  con tres meses de pre-mezcla (supuesto 2). 
Figura 4.2.b. Número total de recapturas observadas y número de recapturas predichas por el 
modelo en el escenario con tres meses de pre-mezcla (supuesto 2), años 1988-1996. 
Figura 4.3. Estimaciones de la tasa anual de disminución de marcas (A) y 95% intervalos de 
confianza para el modelo con el escenario 1, en función de la tasa de comunicación (β). 
Figura 4.4. Posición geográfica de los atunes blancos capturados en los cuatro transectos de 
muestreo de la campaña oceanográfica realizada a bordo del B/O Shoyo-Maru en 
2002. 
Figura 4.5.a Distribución de la frecuencia de talla por sexo de los ejemplares pertenecientes a) 
stock del Atlántico norte 
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Figura 4.5.b. Distribución de la frecuencia de talla por sexo de los ejemplares obtenidos en el 
stock del Atlántico sur. 
Figura 4.6.a. Cuantificación de los estadios de desarrollo de los ovocitos en el ovario de las 
hembras del Atlántico sur. 
Figura 4.6.b. Cuantificación de los estadios de desarrollo de los ovocitos en el ovario de las 
hembras del Atlántico norte 
Figura 4.7. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L8-9) capturada en el Atlántico norte. 
Estado de madurez: activa, prepuesta, madurando. 
Figura 4.8. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L43-13) capturada en el Atlántico suroeste 
tropical. Estado de madurez: activa, prepuesta, totalmente madura en proceso 
inminente de puesta. 
Figura 4.9. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L43-17) capturada en el Atlántico suroeste 
tropical. Estado de madurez: activa, en período de puesta. 
Figura 4.10. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L43-19) capturada en el Atlántico suroeste 
tropical. Estado de madurez: activa en período de puesta. 
Figura 4.11. Perfil del ovario deducido a partir de la  distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L45-7) capturada en el Atlántico suroeste 
tropical. Estado de madurez: avanzado y activa en período de puesta. 
Figura 4.12. Microfotografías de los estadios de desarrollo de las gónadas de atún blanco en el 
Atlántico. a) Ovario maduro (L8-9) hembra Atlántico norte. Ausencia de estadios más 
desarrollados de ovocitos y folículos postovulatorios (escala = 225 µm). b) Ovario 
maduro en pre-puesta (L43-13) hembra Atlántico suroeste tropical. Ovocitos hidratados 
presentes (*) (escala = 325 µm). c) Ovario maduro (43-17) hembra en puesta. Folículos 
postovulatorios recientes (  ) (escala = 220 µm). d) Testículo en fase de maduración 
macho Atlántico norte en transecto 1. Gran número de cistes en la pared de los túbulos 
seminíferos (*) y baja densidad de esperma en el lumen ( ) (escala= 108 µm). e) 
Testículo maduro macho Atlántico central. Elevada densidad de esperma en el lumen 
de los túbulos seminíferos (  ) (escala = 110 µm). f) Testículo maduro macho  Atlántico 
sur. Pared delgada de los túbulos ( . ) y número elevado de esperma en el lumen (       ) 
(escala = 220 µm). 
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Figura 4.13. Dispersión de los residuos de las tallas predichas: a) y cuartiles de probabilidad 
normal (QQ-plots), b) de los residuos en función de los valores ajustados y por el 
modelo de regresión de la media geométrica (GMR) de la talla del pez en función del 
diámetro de la espina; c) y d) residuos y cuartiles de probabilidad normal (QQ-plots) 
respectivamente para la predicción del modelo de regresión de la media geométrica en 
escala logarítmica de la talla del pez en función del diámetro de la espina. 
Figura 4.14. a) Tallas medidas y línea media de cada tipo de regresión y las tallas predichas 
para cada diámetro de la espina usando b) el método GMR, c) el método log-GMR y d) 
el método regresión lineal logarítmica. Se muestran las tallas medidas para 
comparación con los resultados de las tallas predichas por los modelos. 
Figura 4.15. Tamaño de las muestras empleadas en el ajuste del modelo de crecimiento, para 
a) todas las tallas medidas y retrocalculadas, b) datos submuestreados para obtener 
una muestra de tallas medidas y retrocalculadas con un número de ejemplares  más 
semejante, c) submuestra solo con ejemplares de 1 a 5 años, d) muestra con todas las 
tallas medidas, e) tallas medidas submuestreadas para obtener muestras más 
semejantes en número, f) solo tallas medidas de individuos de 1 a 5 años con el mismo 
tamaño de muestra. 
Figura 4.16. Distribuciones anteriores y posteriores de los paramétros estimados en el modelo 
ajustado a una submuestra de datos medidos (a-d), a una submuestra de datos 
medidos y tallas retrocalculadas con log-GMR método con efectos fijos (e-h), y el mejor 
modelo para los datos retrocalculados con log-GMR y efectos aleatorios para L∞ (i-m). 
Figura 4.17. Histograma de los valores medios de L∞ entre individuos para el mejor modelo de 
acuerdo al valor de DIC, en función de cada método de retrocálculo aplicado: a) log-
GMR, b) log-regresión lineal. Estos modelos se calcularon con una submuestra del 
conjunto de datos y solo con variabilidad individual en L∞. 
Figura 4.18. Mediana y 95% intervalos creíbles de los parámetros medios poblacionales de 
 a) L∞ y b) K, estimados por los modelos de crecimiento ajustados con los datos 
derivados del método de retrocalculo log-GMR, con tamaño variable de muestras, con y 
sin efectos aleatorios en la estimación de L∞. También se representaron los resultados 
de los modelos ajustados con las tallas medidas en la captura. 
Figura 4.19. Modelo de crecimiento poblacional medio correspondiente al mejor ajuste (*DIC 
valor) de la submuestra de tallas retrocalculadas obtenidas  con el método de log-GMR 
y efectos aleatorios en L∞. La línea solida corresponde a la media de la curva de 
crecimiento con  los parámetros del modelo ajustado (L∞ =120,2; k =0,21; t0 =-1,62). 
Las líneas grises representan las curvas de crecimiento individuales y los puntos son 
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las observaciones de las tallas retrocalculadas. La línea de puntos es la curva de 
crecimiento ajustada al mismo conjunto de datos con efectos fijos y la línea quebrada 
es la curva de crecimiento ajustada a la submuestra de tallas medidas en la captura. 
Figura 4.20. Curvas de rendimiento por recluta (Y/R), biomasa reproductiva por recluta (B/R), 
incluida la relación stock-reclutamiento de Beverton y Holt, para cada ensayo del 
escenario VPA. El eje x representa un escalar de mortalidad F referida al valor de la 
mortalidad por pesca Factual 
Figura 4.21. Curvas de rendimiento por recluta (Y/R), biomasa reproductiva por recluta (B/R), 
con la relación stock-reclutamiento de Beverton y Holt, para cada ensayo del escenario 
con madurez nueva. El eje x representa un escalar de mortalidad F referida al valor de 
la mortalidad por pesca Factual 
Figura 4. 22. Resultado de las curvas de rendimiento por recluta (Y/R) en equilibrio agrupadas 
por escenarios deterministas con igual tasa de mortalidad natural (M1, M2) y distinta 
curva de crecimiento (C1, C2). 
Figura 4.23. Resultados comparativos del modelo SSB/R ajustado en los cuatro ensayos con el 
vector de madurez alternativo, las dos tasas de mortalidad natural (M1 y M2) y las dos 
curvas de crecimiento (C1 y C2). 
Figura 4.24. Rendimiento medio en equilibrio e intervalos de confianza (±95), para el ensayo 
M1C1 del modelo de rendimiento en equilibrio estocástico. 
Figura 4.25. Rendimiento medio en equilibrio e intervalos de confianza (±95), para el ensayo 
M1C2 del modelo de rendimiento en equilibrio estocástico. 
Figura 5.1. Representación de las dos curvas de crecimiento existentes y la estimada en este 
trabajo, que describen el crecimiento medio poblacional del atún blanco del stock del 
Atlántico norte. 
Figura 5.2, Vectores de tasa de mortalidad natural en función de la edad estimados para el atún 
blanco del Atlántico norte con la metodología de Chen y Watanabe (Santiago, 2004) y 
la metodología de Wang y Liu (2006). 
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El atún blanco (Thunnus alalunga) es una especie pelágica oceánica que habita las 
aguas templadas y subtropicales en el Atlántico norte, donde sustenta importantes 
pesquerías desarrolladas por algunas flotas europeas y asiáticas. En particular hay una 
pesquería española con flotas de cacea y cebo vivo en el golfo de Vizcaya y aguas 
adyacentes del Atlántico nordeste en la que se centra este estudio sobre la dinámica 
del atun blanco. 
Los parámetros biológicos: mortalidad natural, crecimiento y reproducción son 
esenciales para caracterizar la historia de vida de esta especie y describir la dinámica 
de la población explotada. Estos parámetros son también el fundamento de los 
modelos de evaluación del stock que ayudan a obtener puntos de referencia 
requeridos en la emisión del estdo actual del stock y el enunciado de medidas de 
ordenación. Tales parámetros, tienen que ser estimados y a menudo las estimaciones 
sujetas a conconsiderable incertidumbre estadística. Al mismo tiempo, son también el 
fundamento de los modelos de evaluación del stock que ayudan a calcular los puntos 
de referencia requeridos en la emisión del estado actual del stock y en posterior 
enunciado de las medidas de ordenación. Tales parámetros, tienen que ser estimados 
y a menudo las estimaciones están realizadas con considerable incertidumbre 
estadística. 
El primer objetivo de este estudio fue mejorar la estimación de los parámetros de 
mortalidad natural, crecimiento y analizar las escasas muestras de gónadas disponibles 
para estimar la fecundidad relativa. El segundo objetivo fue caracterizar la 
incertidumbre en el conocimiento de estos parámetros y describir su impacto sobre los 
valores estimados de los puntos de referencia definidosy empleados en el stock de 
atun blanco. Este aspecto se exploró empleando dos modelos poblacionales en 




La mortalidad natural fue estimada con un modelo de disminución continua de marcas 
en el tiempo (tag attrition) ajustando los datos de recaptura obtenidos de las 
experiencias de marcado realizadas por el IEO y el esfuerzo disponible de las flotas 
comerciales que obtuvieron y comunicaron la información de las recapturas de los 
atunes blancos en el Atlántico norte. 
El escaso número de muestras procedentes de las hembras de atún blanco que se 
obtuvieron en la campaña oceanográfica desarrollada en el océano Atlántico, no 
permitió extraer información suficiente para deducir la biología reproductiva de las 
hembras. Sin embargo, la metodología histológica aplicada en el análisis permitió 
contrastar su adecuación en el estudio de la biología reproductiva de esta especie. La 
única hembra que fue capturada en fase de puesta, posibilitó estimar la fecundidad 
relativa de esta hembra, muestreada en el Atlántico en el mes de septiembre. La 
fecundidad relativa representa un parámetro fundamental en la estimación de la 
fecundidad media de la población de atún blanco del Atlántico. 
En cuanto al crecimiento del atún blanco del Atlántico norte, la función de von 
Bertalanffy que describe el crecimiento medio de una población, se considera una 
curva constante para los individuos de la población. En consecuencia se usa la curva de 
crecimiento estimada con esta premisa y los respectivos parámetros de crecimiento 
son empleados en el ajuste de los modelos de evaluación. 
En este estudio, se empleó una metodología de retrocálculo para obtener las tallas 
asociadas a las edades previas a la edad de captura de cada individuo, que permitió 
recrear la trayectoria vital individual de los ejemplares que integraban la muestra 
analizada. El conjunto de datos se analizó en un marco Bayesiano que incluía la 
estimación de la variabilidad individual en los parámetros de la curva de crecimiento 
(Ƙ, 𝐿𝐿∞).  El modelo ajustado que se presenta, permitió separar la varianza debida al 
error del modelo y la varianza debida al crecimiento individual. 
Los parámetros biológicos estimados en este trabajo se emplearon en los modelos 
dinámicos agregados en equilibrio: rendimiento por recluta (Y/R) y biomasa del stock 
reproductor (SSB/R) y estimar los puntos de referencia biológicos de mortalidad por 
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pesca. Para ello se diseñaron una serie de ensayos para contrastar la hipótesis de no 
cambio en los puntos de referencia biológicos del stock del Atlántico norte en función 
de cambios en los parámetros biologicos. 
El último análisis de rendimiento por recluta en equilibrio del stock del Atlántico norte, 
llevado a cabo por el Grupo de Trabajo de atun blanco de ICCAT, se consideró modelo 
de referencia con el que contrastar los resultados de los modelos ensayados. Los 
resultados permitieron rechazar la hipótesis de trabajo enunciada en este estudio 
sobre que la incertidumbre en los parámetros biológicos no influia en los valores de los 






North Atlantic albacore (Thunnus alalunga) is an oceanic pelagic species that inhabits 
the temperate and sub-tropical waters in this ocean, which supports important 
industrial commercial fisheries for some European and Asian fleets. This study focuses 
in the Spanish fishery of troll and bait boat vessels operating in the Bay of Biscay and 
adjacent waters in the North Eastern Atlantic. Biological parameters such as natural 
mortality, growth and reproduction are esential to characterized the albacore life 
history and describe the population dynamics of the exploited stock. These parameters 
are the base of the stock assessment models which are used to calculate reference 
points and current stock status. Such parameters have to be estimated and their 
estimates are often associated with considerable uncertainty. 
The first objective of this study is to improve estimates of natural mortality, growth 
and relative population fecundity. The second objective is to characterize the 
uncertainty in these parameters and test its effect on estimates of biological reference 
points. The later was achieved by estimating reference points from yield per recruit 
and spawning biomass per recruit. 
A tag attrition model was used to fit the observed tag-recapture data obtained from 
the tagging experiments carried out by IEO. Fishing effort from the fishing fleets that 
reported information on recaptured tagged albacore individuals in the North Atlantic 
was used to explain the observed number of recaptured fish. 
The low number of female albacore caugth during the scientific survey in the Atlantic, 
did not allowed to extract enough information to study the reproductive biology of the 
female population of albacore. Nevertheless, the histological method applied in the 
analysis allowed us to validate the adquacy of the methodology to describe the 
reproductive characteristics of this species. A single female albacore caugth was found 
to be in spawning stage. This made it possible to estimate the relative female fecundity 
in the Atlantic during September. This is a fundamental parameter to estimate the 
mean fecundity in the Atlantic albacore population. 
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The von Bertalanffy function describes the mean population growth for all individuals 
in a population. In this study, backcalculation methodology was used to estimate 
yearly age-length pairs for ages of fish prior to their capture. This way growth of 
individual fish was reconstructed for all albacore sampled. The data set was analyzed in 
a Bayesian framework which included individual variability in growth paremeters (Ƙ, 
𝐿𝐿∞). The model hereby presented allowed to differentiate the variance due to the 
model error and the variance due to inidividual growth of each specimen. 
The biological parameters estimated in this study were used in the equilibrium 
dynamic pool models: yield per recruit (Y/R) and the spawning biomass per recruit 
(SSB/R) to estimate the biological reference points related to fishing mortality. To 
accomplish this objective a range of scenarios were designed to test the working 
hypothesis of no change in the results of the state of explotation of the North Atlantic 
stock. The last analysis of equilibrium yield per recruit of North Atlantic albacore stock 
done by the Working Group of ICCAT was considered as a reference against the range 
of scenarios. Analyisis of results helped reject the working hypothesis of this study that 

































1.1 Taxonomía y morfología del atún blanco 
El atún blanco (Thunnus alalunga) (Bonaterre, 1788) es una especie oceánica 
ampliamente distribuida en el océano Pacifico, Indico y Atlántico, incluido el mar 
Mediterráneo. Habita las aguas templadas y subtropicales del ecosistema pelágico y 
meso-pelágico, en función de la fase de desarrollo en que se encuentre; bien en fase 
juvenil o como adulto. 
La clasificación general del atún blanco queda descrita con el esquema de Nelson 
(1976), como sigue: 
Reino: Animalia 
     Phylum: Chordata 
         Subphylum: Vertebrata 
             Clase: Osteichthyes 
                 Subclase: Actinopterygii 
                      Infraclase: Telesostei 
                          Orden: Perciformes 
                               Suborden: Scombroidei 
                                    Familia: Scombridae 
                                         Subfamilia: Scombrinae 
                                              Género: Thunnus 
                                                    Especie: alalunga 
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Es un teleósteo marino avanzado cuyo ancestro se cree surgió en la era Mesozoica, 
aproximadamente hace 65 a 210 millones de años. Pertenece  a la familia Scombridae, 
que incluye 15 géneros y de 40 a 50 especies de atunes y caballas dependiendo de qué 
estudios taxonómicos se consideren; así Colette y Nauen (1983) describen 49 especies. 
Fué Bonaterre en 1788 quién le dio el nombre científico Thunnus alalunga, como lo 
recoge Le Gall (1974). 
Los nombres oficiales aceptados en inglés, francés y español  para esta especie en el 
Atlántico y Mediterráneo, así como una larga lista de nombres oficiales y vernáculos 
para diversos países ribereños, son los que figuran admitidos por ICCAT (2006-2015). 
En España se conoce esta especie por el nombre oficial de atún blanco, pero también 
por otros nombres vernáculos: bonito del norte en la cornisa Cantábrica y barrilote en 
las islas Canarias. 
Una característica morfológica, que le identifica y distingue claramente de las otras 
especies de atunes de la familia Scombridae, es su larga aleta pectoral (alalunga), de 
ahí el nombre científico dado a esta especie, y un halo blanquecino que muestra en el 
borde de la aleta caudal. La parte dorsal del cuerpo es de color azul oscuro metálico, y 
la parte ventral blanca plateada; en ejemplares vivos, una tenue banda azul iridiscente 
recorre los laterales. 
La descripción anatómica se debe a Gibbs y Colette (1962) quienes detallaron las 
características internas. Las primeras medidas morfométricas provenientes del área 
del Atlántico nordeste de las pesquerías francesas, fueron obtenidas por Priol (1938). 
En España Rodriguez-Roda y Andreu (1973) contribuyen a su descripción con la 
aportación de datos biométricos provenientes de las zonas de pesca del Atlántico 
nordeste. 
Aspectos sobre las relaciones morfométricas y otras características de su anatomía 
están actualizadas y recogidos en el Manual de ICCAT (ICCAT, 2006-2016). 
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1.2 Distribución geográfica y hábitat de la especie 
El atún blanco está ampliamente distribuido en el océano Pacifico, Indico y Atlántico, 
incluido el mar Mediterráneo. Se encuentra preferentemente en las aguas templadas y 
sub-tropicales comprendidas entre los paralelos 20⁰ y los 45⁰ en cada hemisferio norte 
y sur. Este conocimiento primario se obtuvo a través del inicio del desarrollo de las 
pesquerías con arte palangre que capturan esta especie. 
Paralelamente, las campañas exploratorias de pesca con palangre y la información 
geográfica de las tasa medias de capturas de la pesquería japonesa de palangre en los 
océanos Atlántico e Indico recopilada por Koto (1969) sirvieron para realizar las 
primeras descripciones de la distribución de esta especie. En el Atlántico está 
información se complementa con la información recopilada sobre la actividad de las 
flotas de cacea y cebo vivo en el Atlántico nordeste (Bard, y Santiago, 1999; Ortiz de 
Zárate y Rodríguez-Cabello, 1999; Ortiz de Zárate et al., 2009; Ortiz de Zárate et al., 
2015). La pesquería de palangre en la década de los años setenta estaba en pleno 
apogeo (Figura 1.2); sin embargo en los años recientes se observa una disminución en 
la actividad de esta flota, mientras que el otro componente de flota, integrada por los 
artes de superficie, se mantiene activo en el tiempo desde su inicio (Figura 1.3). 
Se ha mencionado la característica pelágica del atún blanco, que habita las aguas 
templadas y subtropicales del ecosistema pelágico en la fase de juveniles y meso-
pelágico, cuando han alcanzado la fase adulta de desarrollo. Su distribución vertical, en 
la columna de agua, se sitúa entre las aguas sub-superficiales (Goñi et al., 2009) y 
profundidades alrededor de 200 m, pero pueden alcanzar puntualmente los 400 m de 
profundidad (Bertrand et al., 2002). Es un gran nadador, que se desplaza 
continuamente para mantener su equilibrio hidrostático y obtener el oxigeno disuelto 
en concentración elevada que demanda su metabolismo activo (Magnuson, 1973). 
  




Figure.1.1. Distribución geográfica de las capturas acumuladas de atún blanco obtenidas por 
las principales flotas en la década de los 70´s (1970-1979). Fuente: CATDIS (ICCAT, 
2014). (LL, en azul palangre, resto artes de superficie: verde TR (cacea), rojo BB (cebo 
vivo). 
 
Figure.1.2. Distribución geográfica de las capturas acumuladas de atún blanco obtenidas por 
las principales flotas en los años 2010-2011. Para comparar, con la década de los 70´s 
se escaló la captura a 1/5 de la escala en los 70´s. Fuente: CATDIS (ICCAT, 2014). 
(LL, en azul palangre, resto artes de superficie: verde TR (cacea), rojo BB (cebo vivo).  
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La concentración de oxígeno en el mar representa un factor limitante en su fisiología y 
en consecuencia en el área de su distribución. Graham et al. (1989), estiman un umbral 
mínimo de tolerancia de oxígeno disuelto de 3,7 ml.l-1. Da Silva et al. (1994) describen 
áreas oceánicas con medias anuales de oxígeno disuelto (ml/l) a 100 m y 250 m de 
profundidad en el Atlántico norte, y señalan las áreas del Atlántico por debajo del 
umbral mínimo de oxígeno disuelto para esta especie. 
Este pez, dispone de un mecanismo termo regulador que le permite efectuar 
incursiones en aguas frías. El rango de temperaturas, donde se ha observado su 
presencia, es de 10°C a 20°C según diversos autores  (Aloncle et al., 1973; Graham y 
Dickson, 1981; Graham y Laurs, 1982; Laurs y Lynn 1991). 
Los juveniles se distribuyen en aguas templadas, y evolucionan próximos a los frentes 
térmicos (Allain, 1967; Sund et al., 1981; Santiago et al., 1996). Los adultos ocupan las 
aguas más cálidas, en especial en época de reproducción, cuando se localizan en las 
aguas tropicales del Atlántico oeste en temperaturas superiores a 24° C. La distribución 
de las temperaturas superficiales en función de la época del año determinan los 
movimientos de desplazamiento horizontal de esta especie a través del Atlántico. 
En las campañas de marcado de atún blanco realizadas a bordo de embarcaciones 
comerciales de cebo vivo, durante los meses de agosto y septiembre de 1990 en el 
golfo de Vizcaya (Lavín et al.1991) y continuada en 1991  (Ortiz de Zárate et al., 1993) 
se obtuvieron registros de datos hidrológicos mediante un batitérmográfo de sonda 
perdida (XBT 0F1) desde la superficie hasta los 200 m de profundidad, en cada operación 
de pesca con marcado asociado. En 1990, la información analizada permite identificar 
la capa de mezcla entre 19 y 27 metros en agosto y entre 30 y 40 metros en 
septiembre en la zona más septentrional del golfo en latitudes superiores al paralelo 
45º N. La termoclina se localiza entre los 19 y 27 metros de profundidad en agosto, y 
una profundidad entre 17 y 51 metros en septiembre. En 1991, la capa de mezcla se 
sitúa entre los 10 y 25 metros de profundidad en zonas próximas a la costa y alcanza 
                                                     
1Acrónimo de Xpandable Batytermograph Temperature, en inglés 
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profundidades mayores a los 25 metros en latitudes superiores a los 45º N. Esta 
variabilidad en las condiciones de la capa de mezcla y la profundidad de la termoclina 
influyeron en el número de peces marcados. La temperatura superficial del mar (SST 1F2) 
en el área oriental varió entre 22° y 23°C en 1990 y entre 21° y 22°C en 1991. 
La variabilidad de la SST en aguas costeras del oeste peninsular y las aguas oceánicas 
en el periodo 1900 hasta 1980, fue estudiada por Santos et al. (2011). Estos autores 
encontraron que las tendencias de calentamiento se producen más en las zonas 
oceánicas; que ambas zonas están sujetas a variabilidad interanual con ciclos de 
calentamiento y enfriamiento, y que el área oceánica de toda la región del Atlántico 
norte, está influenciada por los cambios globales debido a los ciclos de la Oscilación 
Multidecadal del Atlántico (AMO2F3, NAO3 en inglés). Este índice representa un patrón 
de variabilidad multidecadal de la temperatura superficial del mar centrado en el norte 
del océano Atlántico, sujeto a un ciclo entre 35 y 80 años (Delworth et al, 1993). En el 
golfo de Vizcaya, Michel et al. (2009) estiman un calentamiento de aproximado de 
0,2°C por década en el periodo 1965-2004 y un aumento mayor de aproximadamente 
0,3°C en los últimos 20 años (1986- 2005), desde las aguas superficiales hasta los 100 
m de profundidad, siendo más intensas las  anomalías en la capa de mezcla. 
En un estudio posterior, que cubre el período de 1982 a 2014, Costoya et al, (2015) 
confirman este calentamiento en la temperatura superficial del mar (SST) en el golfo 
de Vizcaya. 
En cuanto al comportamiento de los ejemplares juveniles Goñi et al. (2009) describen 
su presencia, en general, en capas de agua por encima de la termoclina estacional en 
el golfo de Vizcaya. En un trabajo reciente, Goñi et al. (2015) sugieren que la capa de 
mezcla modula la disponibilidad vertical del atún blanco a las artes de cacea y cebo 
vivo empleadas por las embarcaciones del País Vasco (España) en el golfo de Vizcaya. 
                                                     
2 Acrónimo de Sea Surface Temperature, en inglés 
3  Descripción en la lista de acrónimos 
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La distribución vertical del atún blanco se ha registrado mediante el uso de marcas 
electrónicas programadas en el tiempo para desprenderse (“pop-up”3F4), cuya 
información  reveló, que los atunes blancos permanecen en aguas superficiales 
durante la noche y a mayor profundidad durante el día, comportamiento que 
aumentaba a medida que avanzaba la estación estival hacia los meses de otoño. En 
término medio, los individuos se localizaron, siempre por encima de 50 m de 
profundidad y la capa de mezcla afectaba su distribución (Cosgrove et al., 2015).  
 
1.3 Stocks de atún blanco en el Atlántico 
En el océano Atlántico el atún blanco es objeto de una pesquería dirigida realizada por  
flotas comerciales de diversos países. La ordenación y medidas de gestión de este 
recurso emanan de la Comisión Internacional para la Conservación del Atún Atlántico 
(ICCAT, www.iccat.int). 
Un prerrequisito fundamental para la evaluación y la gestión sostenible de las 
pesquerías es que el concepto de unidad biológica, entendiendo por esto una única 
área de puesta y de gestión de la pesquería coincidan (Reiss et al., 2009). Una 
población o subpoblación se considera un stock homogéneo si los parámetros 
intrínsecos (crecimiento, reclutamiento, mortalidad y mortalidad por pesca) son los 
factores que determinan la dinámica del stock, mientras que los factores extrínsecos 
(inmigración y emigración) son insignificantes (Begg y Waldman, 1999). 
El atún blanco en el océano Atlántico, se distribuye ampliamente en las aguas 
templadas del hemisferio norte y sur, en latitudes medias comprendidas entre los 
paralelos 40°N y 55°N y los paralelos 15°S y 40°S, respectivamente (Figuras 1.1 y 1.2). 
La distribución de los individuos adultos reproductores capturados por la pesquería de 
palangre japonesa en los años 60s fue estudiada y descrita por Beardsley (1969) y Koto 
                                                     
4 Marcas electrónicas archivo externas insertadas en la superficie del pez y programadas en el tiempo 
para emerger a superficie. 
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(1969), que identifican la zona y época de la puesta con las muestras obtenidas de esta 
flota. Describieron dos zonas separadas de puesta, una en el mar de los Sargazos, en el 
Atlántico norte en el verano boreal, y otra, localizada alrededor del paralelo 10°S fuera 
de las costas de Brasil, en el Atlántico sur, durante el verano austral. Estos datos 
fueron corroborados en años posteriores (Uozumi, 1996). La presencia de larvas de 
atún blanco en el área subtropical al norte del paralelo 10°N en el Atlántico norte y al 
sur del paralelo 7°S en el Atlántico sur, obtenidas y descritas por (Ueyanagi, 1969), 
apoyó la identificación de las zonas de puesta. 
Una serie de estudios biológicos, genéticos y de marcado efectuados en la población 
de atún blanco del Atlántico, concluyen que en el océano Atlántico, existen dos stocks 
separados, uno en el norte y otro en sur, con dos áreas de puesta diferenciadas y con 
un escaso intercambio entre ambos con dos áreas de puesta diferenciadas y con un 
escaso intercambio entre ambos (ICCAT, 2006-2016). En el mar Mediterráneo se 
describe la existencia de áreas de desove con presencia de larvas (Dicenta, 1975; 
García et al., 2002; Piccinetti y Manfrin, 1993). 
En consecuencia, con los conocimientos adquiridos sobre la estructura de la población 
de atún blanco en aguas gestionadas por la Comisión de ICCAT se asume, que existen 
dos stocks, norte y sur, separados por el paralelo 5⁰ norte en el océano Atlántico 
(Figura 1.1) y un tercer stock integrado por la población de atún blanco del 
Mediterráneo, separado del stock norte Atlántico por el estrecho de Gibraltar 
(Anónimo, 1994; ICCAT 2013a). Se estableció la línea arbitraria en el paralelo 5° N, ya 
que en esta área cercana al ecuador, la captura de atún blanco de la flota de palangre 
es mínima o inexistente (Yang y Sun, 1984; Miyake, 1990). 
Algunos autores han argumentado sobre la hipótesis de presencia de más de una sub-
población (Bard, 1981; Fonteneau, 2010) de atún blanco en el Atlántico norte. Sin 
embargo, resultados recientes de un estudio de componentes químicos en 
micropartículas de otolitos de individuos juveniles provenientes de dos áreas en el 
Atlántico norte permite descartar esta hipótesis (Fraile et al., 2015). Además, la 
evidencia disponible, corroborada a lo largo de décadas con distintas fuentes de 
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información analizada según han avanzado  los métodos de investigación de las 
poblaciones y la diversidad de datos recopilados, indica que el atún blanco del 
Atlántico norte, es un único stock sin mezcla con el Atlántico sur (Arrizabalaga, 2003; 
Hayasi et al., 1970; Ortiz de Zárate y Cort, 1998; Takagi et al., 2001; Ueyanagi, 1971; 
Iozumi, 1996) y sin intercambio con el stock del mar Mediterráneo (Arrizabalaga et al., 
2004; Mele et al., 2010; Montes et al., 2012; Nakadate et al, 2005). A continuación se 
describen algunos de los estudios que apoyan esta evidencia hasta el presente. 
La primera cita sobre una experiencia de marcado de atunes blanco en el Atlántico 
nordeste data del verano de 1938, realizada en el golfo de Vizcaya (Priol, 1938). Las 
recapturas procedentes de la experiencias de marcado en los años 70´s del ISTPM 
(Institute Scientifique et Technique de Pêche Maritimes, Francia) fueron analizadas por 
Aloncle y Delaporte (1973, 1976, 1979, 1980) y Hue (1980). Las recapturas obtenidas  
de las campañas realizadas por el Instituto Español de Oceanografía (IEO, España) en 
los años 80´s y 90´s tanto de forma oportunista como en campañas dirigidas (Cort et 
al., 1992; Mejuto, 1984, 1985) fueron analizadas por Ortiz de Zárate y Cort (1998) 
integrando los datos procedentes del ISTPM4F5 y del IEO. De todos los peces liberados, 
no se obtuvo ninguna recaptura (Figura 1.3) que indicase mezcla norte-sur de stocks 
en el Atlántico. 
La información de marcado y recaptura fue comunicada a ICCAT e incorporada a la 
base de datos de recapturas obtenidas de las experiencias de marcado convencional 
en el Atlántico occidental (ICCAT, https://www.iccat.int/es/accesingdb.htm). 
En estudios más recientes, Arrizabalaga (2003) analiza los datos de marcado y 
recaptura actualizados e incorpora al estudio técnicas genéticas para el estudio de 
lectinas fluorescentes. Sus resultados sugieren que el atún blanco del Atlántico norte 
representa una población, no encontrando evidencias de la existencia de dos 
subpoblaciones en el Atlántico norte. 
                                                     
5 L' Institut Scientifique et Technique des Pêches Maritimes (Francia). 
 




Figura 1.3. Recapturas de atún blanco en el Atlántico norte obtenidas de las campañas de 
marcado llevadas a cabo por los Institutos de investigación ISTPM e IEO. 
 
Análisis de grupos sanguíneos (Arrizabalaga et al., 2004) y nuevos métodos de análisis 
genéticos (Arrizabalaga et al., 2007) exploran de nuevo la hipótesis de un único stock 
en el Atlántico norte. El flujo genético entre distintas regiones del Atlántico, parecía 
restringido al área de los stock descritos y sugerían mantener la estructura del stock 
norte asumida a efectos de la evaluación de ambos stocks en el Atlántico. 
 
1.4 Sistema de Corrientes superficiales en el Atlántico norte 
Las corrientes superficiales del Atlántico norte están caracterizadas por un gran giro 
anticiclónico, originado en parte por el efecto de los vientos alíseos y la climatología. 
Estas corrientes forman circuitos de aguas cálidas y frías, cuyo principal giro, que 
bordea al anticiclón de las Bermudas/Azores, está básicamente compuesto por la 
corriente del Golfo (Gulf Stream), que se bifurca en dos: la corriente de las Azores y la 
del Atlántico Norte. La corriente de las Azores se enfría, cerrando el bucle de la 
corriente del Golfo con las corrientes de Portugal y de las Canarias (que se va 
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calentando al ir hacia el sur) y la deriva norecuatorial. La corriente de las Canarias tiene 
otra derivación, que forma el bucle de la corriente Un esquema de estas principales 
corrientes (Talley et al., 2011) se presenta en la Figura 1.4. 
Las corrientes procedentes del Atlántico sur, a través de la costa norte de Brasil, 
aportan un importante caudal neto de agua al Atlántico Norte, de unos 13 Sv (1 
Sverdrup = un millón de metros cúbicos por segundo), que varía entre los 9 Sv en 
marzo y los 35 Sv en julio. Este flujo se une a la corriente ecuatorial del norte, 
proveniente de la corriente de las Canarias, que aporta 7 Sv, lo que hace que la 
corriente del Golfo, en su origen, tenga un caudal de 20 Sv. 
En la zona más septentrional, existe el ciclo subpolar, cuyas aguas son frías, y del que 
forma parte la corriente del Labrador. 
El índice que representa el desplazamiento de la corriente del golfo, el índice de 
transporte definido por la anomalía de energía potencial (PEA5F6), las variables 
climatológicas expresadas por el índice NAO y la temperatura superficial (SST) has sido 
objeto de análisis para investigar el posible impacto de esta variables en la migración 
de atún blanco por grupo de edad y su disponibilidad en el área de pesca el golfo de 
Vizcaya, en la región este del Atlántico (Lavín et al. 2007). Se estimó una correlación 
negativa para las capturas de los atunes blancos de edad tres asociadas con el 
transporte oceánico (corriente del golfo y anomalía de energía potencial), al mismo 
tiempo los valores positivos en la serie temporal de capturas correspondían a bajos 
valores de transporte oceánico. 
En el Atlántico nordeste, un área que concentra  gran actividad pesquera es el golfo de 
Vizcaya, cuya hidrología y corrientes han sido descritas por Koutsikopoulos y Le Cann 
(1996). 
                                                     
6 Acrónimo en inglés del indicador Potential Anomaly Energy Anomalia de la Energía Potencial. 




Figura 1.4. Corrientes superficiales del Atlántico norte. Fuente: Figura 9.1 en: Talley et al. 
(2011). 
 
Esta zona del golfo de Vizcaya, se caracteriza por una circulación débil y variable 
anticiclónica, así como por giros ciclónicos y anticiclónicos enmascarados por la 
corriente de talud (Pingree y Le Cann, 1992), cuyas características se muestran en el 
esquema ilustrado en el informe OSPAR 2000 QSR (Figura 1.5). 
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La corriente de talud, se hace patente en los meses de invierno, por eso el nombre 
dado por Pingree y Le Cann (1992) “corriente de Navidad”, que en algunos años puede 
ser localizada hasta la latitud 46°N en el talud de la plataforma francesa. 
 
 
Figura 1.5. Esquema de corrientes superficiales del Golfo de Vizcaya basado en 
Koutsikopoulos y Le Cann (1996). Fuente: Informe OSPAR QSR 2000. 
 
Este sistema de corrientes y fenómenos de mesoescala influyen en la capturabilidad de 
las flotas de cebo vivo y cacea que pescan el atún blanco. Sagarmínaga y Arrizabalaga 
(2010), describen la relación espacio-temporal de las capturas del atún blanco en el 
Atlántico nordeste en relación a las condiciones térmicas observadas. Las tasas de 
capturas estandarizadas (CPUEs) de las flotas de cebo vivo y cacea en el golfo fueron 
estudiadas en relación a los factores ambientales (Goñi et al., 2015; Ortiz de Zárate et 
al., 1998). 
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1.5 Pesquerías del océano Atlántico norte 
En el Atlántico norte, esta especie soporta una pesquería internacional muy 
importante, con una captura anual media alrededor de 30.000 toneladas (Anónimo, 
2013a; 2016). Se identifican dos grandes pesquerías; la pesquería de las flotas de 
palangre de Japón y de Taiwán, y la pesquería de superficie integrada  por las flotas 
europeas de Portugal, Irlanda, Francia y España. 
El atún blanco ha sido capturado en el Atlántico norte desde hace décadas. Existen 
importantes pesquerías que sustentan las actividades de las flotas comerciales de 
numerosos países ribereños, tanto en el Atlántico oriental como en el occidental 
(Anónimo, 2013; 2016). 
La presencia estival de esta especie en áreas oceánicas del Atlántico nordeste fue el 
origen de una importante pesquería de superficie dirigida a la explotación de esta 
especie. Existen registros de capturas desde el siglo XVIII (Sañez, 1795). El gran 
desarrollo de la pesquería se inició en los años 50´s del siglo XX en el golfo de Vizcaya, 
con la introducción del arte de cebo vivo que cohabita con un arte más antiguo, la 
cacea, cuyas flotas han llegado hasta el presente (Bard y Santiago, 1999). Las flotas de 
redes deriva (prohibidas a partir de enero de 2002) y las flotas de arrastre semi-
pelágico por parejas, sustituyeron en Francia a las flotas tradicionales de cacea y cebo 
vivo al mismo tiempo que se iniciaba una pesquería en Irlanda con esta nuevas 
modalidades (ICCAT, 1996). 
La otra gran pesquería es la que se conforma principalmente en torno a las flotas de 
palangre de Japón y Taiwán, cuyos inicios datan de los años 50´s del siglo XX. 
La actividad de la flota de palangre comenzó en 1956, en la región occidental tropical 
del Atlántico (Anónimo, 1996; Uozumi, 1996). La pesquería de palangre se desarrolla 
en el área central del Atlántico norte, durante todo el año. Captura los individuos de 
mayor talla pre-adultos y adultos (60-120 cm longitud a la horquilla, LH); en cambio la 
pesquería de superficie, captura los individuos juveniles y pre-adultos (50-90 cm, LH) 
del stock norte. 
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En la actualidad, la explotación de esta especie la efectúan las flotas comerciales de 
palangre y las flotas de superficie, que engloban embarcaciones con arte de cebo vivo, 
cacea y arrastre semi-pelágico por parejas. 
La importancia de estas dos grandes pesquerías de atún blanco en el Atlántico norte, la 
de palangre y la de superficie, se refleja en las capturas totales extraídas de este stock, 
en el periodo de 1950 a 2014 (ICCAT, 2014), tal como se muestra en la Figura 1.6. 
 
 
Figura 1.6. Captura internacional (miles de toneladas) obtenidas en las pesquería principales 
de palangre y superficie en el Atlántico norte, para la serie temporal de 1975 a 2013. 
Fuente: ICCAT, 2013. 
 
El componente de pesquería de superficie está integrado por las flotas europeas de 
Portugal, Irlanda, Francia y España, mientras que el palangre representa las capturas 
de Japón, Taiwán y Estados Unidos, principalmente junto con otras capturas menores y 
accesorias de otras flotas de palangre que operan en el Atlántico norte y capturan esta 
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últimas dos décadas, aproximadamente el 80% del total capturado en el stock norte 
del Atlántico (ICCAT, 2013, 2016). 
Las flotas españolas de cacea y cebo vivo, capturan esta especie en el Atlántico 
nordeste y golfo de Vizcaya. Las capturas son estacionales, se concentran en los meses 
de verano y otoño. La importancia económica de esta pesquería es alta para la flota 
extractiva y el sector conservero del litoral gallego y del Cantábrico (FAO, 2004-2016). 
Las capturas españolas de atún blanco obtenidas por las flotas de cacea del Cantábrico 
y las flotas de cebo vivo de las islas Canarias se representan gráficamente en la Figura 
1.7. Desde el punto de vista cuantitativo, son las de mayor volumen, en el conjunto de 
la pesquería de superficie europea. Representan un porcentaje que oscila entre un 




Figura 1.7.Captura total (miles de toneladas) de atún blanco obtenida por las pesquerías 
españolas de cacea (TR) y cebo vivo (BB) en el Atlántico norte, serie temporal de 1975 
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1.6 Características biológicas del ciclo vital 
La característica más singular del atún blanco son los grandes desplazamientos que 
realiza a lo largo de la cuenca del océano Atlántico hasta el golfo de Vizcaya. La 
compleja dinámica espacial que exhibe esta especie dificulta profundizar en el 
conocimiento sobre su biología y entender el ciclo reproductor y el crecimiento de la 
población. 
Los datos analizados están fundamentados en gran medida, en las observaciones que 
han sido obtenidas a través de las actividades de las flotas comerciales, restringidas al 
área y época donde operan estas flotas de palangre y superficie, respectivamente. El 
conjunto de las capturas conforman el ciclo anual completo del comportamiento de 
esta especie en el Atlántico norte. 
La importancia económica y social de las pesquerías de superficie en el Atlántico 
nororiental, fue el incentivo para desarrollar programas intensivos de marcado de atún 
blanco en el Atlántico nordeste y golfo de Vizcaya con el objetivo de conocer sus 
desplazamientos. Los métodos de marcado convencional, proporcionan datos 
independiente de la pesquería. Los programas de marcado dirigidos al atún blanco 
desarrollados en varias décadas del siglo XX, fueron diseñados por distintos 
investigadores de distintas instituciones de Francia (ISTPM) y España (IEO), en sucesión 
cronológica. 
La finalidad primaria fue conocer el área de distribución horizontal de la especie y sus 
grandes desplazamientos y estudiar los patrones de migración con el significado 




El comportamiento migratorio del atún blanco está regido por cambios en las variables 
oceanográficas, entre las que cabe señalar, el calentamiento de las aguas superficiales 
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que se inicia en la primavera (Levitus, et al., 2005; Dufour et al., 2010; Michel et al, 
2009, Santiago, 1999), la influencia de la variabilidad climatológica expresada por la 
fuerza de la corriente del Atlántico norte (NAC en Figura 1.5) y el efecto de correlación 
con el índice NAO (Oscilación del Atlántico Norte) descrito por Pingree (2005). 
Los resultados obtenidos de las distintas campañas de marcado permitieron describir 
el comportamiento migratorio del atún blanco en su ciclo biológico completo: los 
juveniles, los adultos inmaduros y los adultos reproductores. Cada año, en los meses 
de invierno, los ejemplares juveniles y adultos de atún blanco se localizan en el área 
central del Atlántico, próxima a las islas Azores. 
Al inicio de la primavera, coincidiendo con el calentamiento de las aguas superficiales, 
los atunes juveniles e inmaduros se dirigen, agregados en bancos más o menos 
compactos según el tamaño, hacia las aguas más septentrionales del Atlántico 
nordeste, donde permanecen durante los meses estivales alimentándose en las aguas 
productivas de esta región Atlántica y en el golfo de Vizcaya. 
El atún blanco es un predador muy activo debido a una alta demanda metabólica 
motivada por una natación y desplazamiento continuo (Graham y Laurs, 1982). 
Su comportamiento predatorio es oportunista; se alimenta en gran medida de 
crustáceos eufasiáceos que forman parte del zooplancton, cuyo componente en 
frecuencia numérica es elevado en las aguas más oceánicas (Aloncle y Delaporte, 1973; 
Goñi et al, 2011; Ortiz de Zárate, 1987; Pusineri et al., 2005;). El movimiento migratorio 
vertical ascendente del plancton hacia la superficie al anochecer (Haury et al., 1978; 
Onsrud, et al., 2004) es seguido por los ejemplares de atún blanco que se alimentan de 
este krill (Meganyctiphanes norvegica), en las aguas más oceánicas (Goñi et al., 2011; 
Ortiz de Zárate, 1987). 
El ritmo circadiano observado en los individuos marcados (Goñi, et al., 2009), lo 
describe Aloncle (1973) estudiando el comportamiento alimenticio del atún blanco en 
ciclos diarios. Concluye que se localizan en aguas más profundas durante el día y 
ascienden a capas subsuperficiales al anochecer. 
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Otro componente importante de su dieta, tanto en frecuencia como en biomasa, son 
los peces pelágicos y mesopélágicos (ej. Scomberoserox saurus, Maurolicus muellerii) y 
especies comerciales como la bacaladilla (Micromesistious poutassou) (Ortiz de Zárate, 
1987) y la anchoa (Engraulis encrasicolus) (Lezama-Ochoa et al., 2010) abundantes en 
el golfo de Vizcaya. 
En el golfo de Vizcaya en los meses de verano, se ha descrito en ejemplares de atún 
blanco juvenil capturados por las flotas de cacea y cebo vivo, el aumento del contenido 
de grasa en los ejemplares juveniles analizados, además de encontrar r que aumentó 
linealmente a lo largo de la temporada de pesca (Goñi y Arrizabalaga, 2010). 
El desplazamiento de los atunes blancos es rápido desde el mes de mayo, cuando se 
inicia el calentamiento del agua superficial (Levitus y Boyer, 1994; Levitus et al., 2005) 
en el área próxima a las islas Azores, hasta su localización en el mes de junio en aguas 
del suroeste de Irlanda y el golfo de Vizcaya, donde permanecen en los meses de 
verano, hasta que en otoño, coincidiendo con el enfriamiento paulatino de las aguas 
superficiales, inician la migración inversa hacia el Atlántico central. 
Recientes experimentos de marcado electrónico con marcas “pop-up” de ejemplares 
de atún blanco en el golfo de Vizcaya, permitieron estimar una distancia media diaria 
recorrida de 33,55 kilómetros, en sus desplazamientos horizontales, con los datos 
registrados de cuatro ejemplares investigados, que mostraron un comportamiento 
horizontal muy variable entre ellos. Esta información corroboró el patrón de migración 
en el área del Atlántico nordeste en los meses de verano y otoño (Cosgrove et al., 
2014). 
El otro desplazamiento importante es la migración de reproducción que llevan a cabo 
los ejemplares adultos, con una talla mayor de 90 cm LH y una edad aproximada de 5 
años, la edad estimada de maduración sexual. 
En la primavera, se dirigen hacia la región occidental del Atlántico, donde se 
reproducen, en el área del mar de los Sargazos (Figura 1.8). Esta área oceánica está 
sujeta a cambios en las condiciones oceánicas, como la producción primaria que está 
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correlacionada inversamente con la temperatura superficial en esta región 
(Bonhomeau, et al., 2008). Estos efectos ambientales afectan la supervivencia de 
larvas y juveniles en el área de puesta. 
Un esquema del ciclo completo de las dos migraciones del atún blanco se representa 
en la Figura 1.9. Una experiencia reciente de marcado electrónico de atún blanco en el 
Atlántico nordeste lo ha confirmado (Cosgrove et al. 2014). 
El comportamiento migratorio del atún  blanco en Atlántico norte, donde realiza un 
movimiento anticiclónico, representa una imagen especular del movimiento 
migratorio de la población del océano Pacífico norte descrito a partir de experiencias 
de marcado convencional (Clemens, 1961; Ichinokawa et al., 2008; Kimura et al., 1997 
Laurs y Lynn, 1977; Rothschild y Yong, 1970; Otsu, 1960; Otsu y Uchida, 1963). Un 
posterior estudio con el empleo de marcas electrónicas tipo archivo (Childers et al,  
 
Figura 1.8. Área de puesta del stock de atún blanco del Atlántico norte, localizada en el mar de 
los Sargazos. 




Figura 1.9. Esquema de las migraciones del atún blanco en el Atlántico norte. Basado en los 
resultados de recapturas: Aloncle y Delaporte (1973; 1979), Bard (1981), Hue (1980), 
Ortiz de Zárate y Cort (1998). 
 
2011) también lo corroboró. En ambos océanos, este comportamiento  migratorio 
coincide en la estacionalidad de los desplazamientos. 
 
1.6.2 Mortalidad 
La estimación de la mortalidad natural es esencial para estudiar y conocer la dinámica 
de las poblaciones de peces (Russel, 1931). 
La mortalidad en relación a la evaluación de las poblaciones de peces se define como, 
la tasa instantánea de mortalidad por la que una parte de la población muere por 
causas distintas a la pesca: depredación, enfermedad, escasez de presas de las que se 
alimenta, senescencia y variabilidad ambiental. La forma más común de expresar esta 
disminución en la abundancia que sufre una cohorte (individuos nacidos en un mismo 
año) es una función exponencial negativa (Pauly, 1983). 
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La interpretación cualitativa teórica de la mortalidad de las poblaciones de peces viene 
dada por un diseño en tres fases: una mortalidad elevada en las fases juveniles, que 
desciende a medida que crecen los individuos, una fase intermedia con una mortalidad 
más constante y una tercera fase, cuando se produce una aumento en la fase de 
senescencia. Esta evolución en tres fases del ciclo vital de las poblaciones de peces fue 
formulada por Chen y Watanabe (1989), de acuerdo a la relación existente entre la 
mortalidad y el crecimiento conocido de una población, que se expresa por la función 
de von Bertalanffy (von Bertalanffy, 1938), obteniendo un modelo teórico que podría 
ser aplicado para estimar la mortalidad natural para cada grupo de edad de una 
población. 
Sin embargo, existe escaso conocimiento empírico, que permita estimar la mortalidad 
y este factor supone una fuente de incertidumbre en las evaluaciones (Paloheimo, 
1961; Vetter, 1987. Es difícil obtener los datos que puedan ser analizados para estimar 
la mortalidad natural de una población. 
La tasa de mortalidad para el stock norte del Atlántico, fue estimada con el modelo de 
Pauly (1980), que relaciona los parámetros de crecimiento del atún blanco y la 
temperatura media superficial del área que habita la especie en el Atlántico norte 
(Anónimo, 1989). 
Alternativamente, Santiago (2004) aplica la función derivada por Chen y Watanabe 
(1989) y los parámetros de la función de crecimiento de von Bertalanffy estimados por 
Bard (1918) para describir el crecimiento del atún blanco del stock norte estimada y 
obtiene un vector de mortalidad por edad para este stock. 
En la serie de evaluaciones del stock norte (Anónimo, 1989; Anónimo, 1998; 2009; 
2013a; 2013b; Anónimo, 2016), se ha empleado la mortalidad natural promedio 
constante para todo los grupos de edad y años estimada para este stock (Anónimo, 
1989). 
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El marcado es la única metodología que permite obtener información independiente 
de la pesquería. Ha sido empleado en la estimación de la mortalidad natural del atún 
blanco del Pacífico norte (Bertignac et al., 1998). 
Los programas de marcado (ISTPM e IEO), tenían en su origen la finalidad de aportar 
información sobre los patrones de migración, estructura del stock y estimación de 
parámetros biológicos, tales como son: el crecimiento y la mortalidad. 
En este trabajo se presenta una metodología para estimar la tasa de mortalidad 
natural basada en los datos de marcado y recaptura procedentes de las experiencias 
realizadas sobre esta especie en el golfo de Vizcaya. Se ha aplicado un modelo de 
disminución exponencial de la población marcada basado en el modelo de análisis de 
la disminución de los individuos marcados de una población (“tag atrittion”) formulado 
por Kleiber et al. (1987). De la misma manera, se incorporaron en el modelado de los 
datos distintas hipótesis sobre la disponibilidad y capturabilidad de las flotas 
comerciales que recapturaron los ejemplares marcados. 
 
1.6.3 Madurez sexual, reproducción y fecundidad. 
La reproducción juega un papel primordial para estimar el potencial reproductor y en 
consecuencia la productividad de un stock (Lambert, 2008). Por ende conocer la 
resiliencia de la población frente al impacto que origina la pesca o los cambios debidos 
a la acción de un medio ambiente variable. 
El conocimiento sobre la biología reproductiva del atún blanco en el Atlántico norte es 
escaso y las muestras para realizar estos estudios difíciles de obtener. Se conoce algún 
dato sobre las fases de desarrollo de las gónadas, habiendo empleado métodos 
directos consistentes en el examen macroscópico para definir el estadio de madurez y 
el índice gonadosomático (Beardsley, 1969; Uozumi, 1996) y la observación de 
presencia de larvas en la zona (Richards, 1969, Ueyanagi, 1969). 
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Son las aguas tropicales en el área el mar de los Sargazos, cuando se superan los 24 ºC 
de temperatura superficial, la única zona de desove conocida de esta especie en el 
Atlántico norte (Bard, 1981; Schaefer, 2001). 
Evidencia de puesta de atún blanco en los meses de marzo a abril en el área sureste 
del mar de los Sargazos (20°-23°N y 60°-70° W) próxima a la zona subtropical de 
convergencia, con una temperatura media de 26°C (Bishof et al., 2004) es descrita por 
Luckhurts y Arocha (2015), probando la importancia del mar de los Sargazos para la 
puesta de esta especie. 
La talla de primera madurez, definida como aquella en la cual el 50% de los individuos 
puede reproducirse, se aproxima a una talla de 90 cm (LH), en función de la edad 
estimada por el patrón de crecimiento asumido y en ausencia de datos procedentes de 
un estudio de madurez sexual completo. La índole de las pesquerías de palangre y la 
estrategia de comercialización, dificulta enormemente la obtención de muestras aptas 
para estudios de reproducción microscópicos. Existe alguna información sobre la talla 
de primera madurez, descrita por Le Gall (1974) en el Atlántico. De algunas muestras 
recogidas en el Atlántico norte, se realizaron cortes histológicos y fueron analizadas 
por Lam Hoai (1970). 
El conocimiento sobre la proporción de sexos en la población es escaso, debido a la 
dificultad, ya mencionada, para muestrear los ejemplares capturados. El número de 
muestras disponibles es insuficiente para estimar la proporción de machos y hembras 
en la población. La única proporción por sexo conocida data de observaciones 
obtenidas en los años 70´s (Beardsley, 1971). Una hipótesis sobre el desequilibrio 
observado en la proporción de sexos fue introducida por Bard (1981), quien enunció 
que este hecho era debido al crecimiento y mortalidad natural diferencial. 
Muestras procedentes del área de las islas Azores, obtenidas procedentes del 
muestreo de capturas en la pesquería española de cebo vivo en otoño, se analizaron 
con métodos macroscópicos y contrastados los resultados con una submuestra 
analizada por microscopía (Santiago, 1991). 
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Esta información disponible sobre la proporción de sexos, fue integrada en una única 
relación de proporción de machos y hembras del Atlántico norte (Santiago, 2004). 
Entender la biología y el comportamiento reproductor y obtener los parámetros que lo 
caracterizan es primordial para su incorporación en los modelos de evaluación del 
stock norte Atlántico (Punt et al., 1993; Hsu, 1999; Anon, 2004). Es necesario conocer 
la proporción de hembras maduras por grupo de edad, que se representa por la ojiva 
de madurez sexual de la población, y permite definir la talla (edad) media de madurez 
al 50% de probabilidad de observar una hembra madura. Esta ojiva de madurez se 
emplea como dato de entrada en el análisis de la población virtual, que se realiza con 
el modelo de análisis de la población virtual calibrado (VPA-ADAPT) formulado por 
Porch, et al. (2001). En el análisis de ajuste de los pares de valores del stock 
reproductor y el reclutamiento con el objetivo de estimar la relación existente entre la 
serie temporal de ambas variables (Beverton y Holt, 1957), se emplea la ojiva de 
madurez en la entrada de dicho modelo. A su vez, los parámetros estimados de la 
relación de la biomasa del stock reproductor versus reclutamiento (SSR) son necesarios 
para proporcionar estimaciones de los puntos de referencia biológicos (BRP6F7) basados 
en la biomasa del stock reproductor (Anónimo, 2000; Anónimo, 2013). 
En la aproximación al estudio de la dinámica de las poblaciones de peces marinos, y en 
particular en el atún blanco, en general, se asume que todas las hembras son 
equivalentes en términos de comportamiento reproductor. 
Se ha observado en algunas especies, que las hembras más longevas desovaban antes 
y podrían presentar un mecanismo de puesta más prolongado en el tiempo, en 
comparación con las hembras de menor edad (Berkeley y Houde, 1978; Berkeley et al, 
2004). Este aspecto importante de la biología reproductiva (Longhurst, 2002) no se 
considera en los procesos de evaluación del stock de atún blanco. 
                                                     
7 Acronimo de Biological Reference Points,. Puntos de Referencia Biológicos. 
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En 2002, tuvo lugar una campaña oceanográfica a bordo del B/O “Shoyo-Maru”, desde 
el mes de junio a agosto en el área central del Atlántico norte y de septiembre a 
octubre en el área del oeste tropical realizada con arte de palangre (Okamoto et al., 
2003). El objetivo de la campaña fue investigar el comportamiento reproductor y 
actualizar los conocimientos sobre la biología reproductiva de los atunes en el 
Atlántico, entre ellos el atún blanco. Durante la campaña, en cada operación de pesca 
se muestrearon todos los ejemplares capturados. Se hicieron muestreos biológicos de 
talla, peso, piezas esqueléticas y gónadas de todos los ejemplares capturados de atún 
blanco. 
En este estudio se utilizan metodologías de análisis histológicos y microscópicos para 
analizar las muestras de atún blanco obtenidas en la campaña y estimar la fecundidad 
parcial y relativa. 
 
1.6.4 Relación talla peso 
En los estudios de las poblaciones de peces, las relaciones existentes entre el peso y la 
talla se obtienen a partir del análisis de los pares de valores medidos de talla y peso de 
una muestra de la población. Esta relación se usa para estimar el peso de un ejemplar 
a partir de la medida de su talla o viciversa y calcular el factor de condición. Estos 
parámetros son de gran interés en la biología de las especies, para conocer la 
estrategia de crecimiento, el estado nutricional y estado de reproducción (Hayes, 
1995). 
El modelo de uso más generalizado, que se utiliza para formular esta relación entre el 
peso y la talla, es el modelo estándar de alometría (Huxley, 1932), en el que el peso se 
expresa en función de la talla y el parámetro exponente de la función potencial 
ajustada indica la alometría o la simetría del crecimiento. La relación talla-peso es un 
importante indicador del crecimiento en biomasa y puede ser estimado a partir de un 
diseño de muestreo de las capturas de todas las flotas que participan en la pesquería 
de atún blanco. 
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Los parámetros que describen esta relación de alometría en el atún blanco del 
Atlántico norte es el ajustado Santiago (1993, 2004), el cual explica prácticamente la 
totalidad de la variabilidad del peso en función de su talla. Esta función de alometría se 
emplea para convertir los datos de tallas obtenidos en los muestreos de la captura en 
valores en peso (biomasa), también en todos los procesos de conversión necesarios 
para obtener datos de entrada en los modelos de evaluación del stock norte y en los 




El crecimiento es una característica fundamental de la trayectoria vital de una especie 
(población) que interviene de forma directa e indirecta en todo el proceso de 
evaluación de la población. 
Estimaciones precisas de la edad del atún blanco son necesarias para calcular el 
crecimiento, mortalidad y longevidad de la especie (Campana, 2001). De la misma 
manera, el crecimiento es un parámetro clave en la aplicación de métodos analíticos 
empleados en la estimación de la matriz de capturas por edad (CAA7F8) de forma precisa 
y con el menor error posible, para su posterior análisis con modelos de evaluación 
estructurados por edad (Hilborn y Walters, 1992). Como es el caso del modelo ADAPT-
VPA aplicado al atún blanco (Porch, 1998) y el modelo estadístico de máxima 
probabilidad (Multifan-CL) (Fournier et al., 1990) que necesitan disponer de un modelo 
de crecimiento del stock, en general ajustado según la función de crecimiento de von 
Bertalanffy (1938). 
Los resultados obtenidos por lecturas directas se consideran más adecuados que los 
análisis de frecuencia de tallas. Se estima que la partición de edades determinadas a 
partir de la disposición de los anillos de crecimiento es más clara y consistente, 
                                                     
8 CAA Acrónimo de Catch-at-Age. .Captura por edad 
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particularmente cuando existe solapamiento en las tallas de las distintas clases de 
edad (Casselman, 1983). 
Para estudiar el crecimiento del stock atún blanco del Atlántico norte, se ha empleado 
la determinación directa de la edad por lectura de piezas esqueléticas. Varios estudios 
de crecimiento de este stock se han apoyado en las lecturas directas del primer radio 
espinoso (espina) de la primera aleta dorsal (Bard, 1981; Bard y Compeán, 1980; 
Gonzalez-Garcés y Fariña-Pérez, 1983; Fernandez, 1992, Santiago y Arrizabalaga, 
2005), que permiten producir pares de observaciones talla-edad y ajustar el modelo de 
crecimiento von Bertalanffy (von Bertalanffy, 1938). Estos estudios consideraron que 
los tres parámetros de la función de crecimiento del modelo de von Bertalanffy eran 
constantes para la población. 
Santiago y Arrizabalaga (2005), describen un nuevo modelo de crecimiento con 
parámetros constantes, que integra datos derivados de las lecturas de espinas y los 
incrementos de talla en el tiempo procedentes de los datos de marcado y recaptura. 
La captura por talla del stock norte se analiza aplicando el método iterativo de máxima 
probabilidad en el análisis de las distribuciones de tallas, asumiendo una función de 
densidad normal (Kimura y Chikuni, 1987) y utilizando los parámetros de crecimiento 
que describen el crecimiento del stock norte (Bard, 1981), para estimar claves talla-
edad (ALK) anuales (proporción por grupo de edad presentes en la muestra analizada) 
y calcular la captura por edad del stock norte (ICCAT, 2014; Ortiz, 2014). 
Los modelos de crecimiento, en general, se ajustan a pares de valores de talla y edad, 
donde solo hay una única observación para cada pez muestreado, por tanto no es 
posible identificar qué fracción de la variación en la talla se debe al error en la medida 
y que parte se debe a variación en el crecimiento entre los individuos que componen la 
muestra de estudio; ya que, el error residual del modelo ajustado incluye ambas 
fuentes de error: el error de la media y la variabilidad individual. 
Cuando existen múltiples observaciones para un mismo individuo; por ejemplo, datos 
de marcado y recaptura, es posible evaluar cuanta variabilidad individual existe en los 
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parámetros del modelo de crecimiento y estimar la correlación individual entre los 
parámetros de crecimiento a través de los ejemplares (Zhang, et al., 2009). 
Ninguno de los modelos de crecimiento empleados en la evaluación del stock norte 
incorpora variabilidad individual en los parámetros de la función de crecimiento. Sin 
embargo se espera que exista variación en el crecimiento entre individuos debido a 
condiciones fisiológicas y factores abióticos del hábitat. 
El primer modelo que incorporó variabilidad en los parámetros de la función de 
crecimiento de von Bertlanffy a partir de datos de marcado-recaptura fue descrito por 
Sainsbury (1980), más tarde Kirkwood y Sommers (1984) continuaron investigando la 
variabilidad en la talla máxima de los peces. Hampton (1991) basándose en los 
modelos anteriores, introdujo una modificación incorporando un componente de error 
en el modelo y estimaciones de error en la medida de los incrementos de talla 
obtenidos del marcado ajustado por máxima verosimilitud. Los datos de marcado y 
recaptura de las experiencias desarrolladas en el golfo de Vizcaya fueron analizadas 
con el modelo de Hampton (1991), incorporando error en el modelo y en las medidas 
de las tallas (Ortiz de Zárate y Restrepo, 2001). 
Los métodos de retrocálculo se emplean para estimar la longitud del pez en edades 
previas deducidas a partir de las medidas de los anillos (annuli) leídos en piezas 
esqueléticas: otolitos, escamas, radios espinosos (espinas), entre otras. Esta técnica 
recrea la trayectoria vital de cada individuo (pez) observado. El método asume que 
existe una relación entre la longitud del pez y la estructura esquelética, bien lineal o 
alométrica (Bagenal, 1978; Campana, 1990; Francis, 1990; Folkvord y Mosegaard, 
2002; Ricker, 1992). 
Un estudio de la edad de atún blanco, basado en la lectura de espinas, empleó una 
relación lineal de rectrocaculo recomendada por Campana (1990) para estimar las 
tallas; mientras que en otros trabajos se incorporan métodos de proporciones para 
retrocalcular las tallas (Cheng et al., 2012; Duarte-Neto et al., 2012; Kopf et al., 2011; 
Sardenne et al., 2014). 
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Los métodos de retrocálculo, en general, aceptan que la relación que existe entre la 
talla del pez y el diámetro de la pieza esquelética, es una familia de líneas que irradian 
a partir de un punto común próximo al origen, con distintas pendientes, una para cada 
individuo (Francis, 1995). Este supuesto permite que la longitud (LH) de los peces varíe 
más cuando tienen mayor tamaño que cuando son inferiores en talla, hipótesis que es 
plausible desde el punto de vista biológico y funciona bien en estudios de simulación 
sobre los efectos del retrocálculo (Schirripa, 2002). Sin embargo, qué tipo de modelo 
de retrocálculo es el más adecuado para su empleo puede depender de la forma de la 
función que describe la relación entre la talla del pez y el diámetro del anillo leído de la 
pieza esquelética y otras características del crecimiento que pueden variar entre stocks 
(Schirripa, 2002). 
En la exhaustiva revisión realizada por Francis (1990) sobre los métodos de 
retrocálculo, este autor recomendó que ambas regresiones de longitud del pez frente 
al radio de la pieza esquelética (“BPH”) y del radio de la pieza esquelética frente a la 
longitud del pez (“SPH”), fueran estimadas, ya que ninguna de estas relaciones era 
claramente más idónea. 
Posteriormente, Ricker (1992) propuso, en ausencia de una estimación sobre el punto 
de intersección biológica, el empleo de la regresión geométrica media (GMR) 
empleando ambas relaciones, “BPH” y “SPH” descritas por Francis (1990), para estimar 
el punto de intersección (intersección en el eje y) y proceder con el retrocálculo de 
tallas a partir de las medidas de los anillos de las estructuras esqueléticas usadas en 
cada caso. Pilling et al. (2002), usan este método de retrocálculo para estimar las tallas 
del emperador tropical (Lethrinus mahsena) a partir de las medidas de los radios de los 
anillos leídos en los otolitos; y las tallas estimadas son utilizadas para ajustar modelos 
que incorporan variabilidad individual en el crecimiento de la población. 
En esta memoria, se emplean observaciones múltiples de pares de valores de talla y 
edad obtenidas por lecturas de espinas de ejemplares de atún blanco en la captura. 
Para cada individuo, se calcularon las tallas a edades previas a la captura con métodos 
de retrocálculo, a partir de las medidas de los anillos leídos para determinar la edad en 
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secciones del primer radio espinoso (espina) de la primera aleta dorsal. Varias 
alternativas del método de retrocálculo, se aplican para determinar qué modelo es el 
más adecuado, dada la naturaleza de los datos observados y comprobar si el tipo de 
retrocálculo empleado influye en las estimaciones de los parámetros de crecimiento o 
en los resultados acerca de la variabilidad individual en el modelo de crecimiento de la 
población. 
Los datos observados y retrocalculados se ajustan con la función de crecimiento de 
von Bertalanffy, según algunas hipótesis enunciadas sobre ella naturaleza de los datos 
que se emplean en el modelado del crecimiento de la población de atún blanco. Se 
ensayaron las distintas hipótesis para evaluar cuanto varían los parámetros de 
crecimiento entre individuos, empleando modelos Bayesianos jerarquizados que 
incorporan variabilidad individual en el crecimiento. 
Una de las hipótesis que se estudia es comprobar si la diferencia en el tamaño de 
muestra entre los grupos de edad influye en los resultados de los parámetros de 
crecimiento. También se evalúa la hipótesis sobre si el empleo de las tallas 
retrocalculadas y las observaciones directas (talla-edad) de los individuos en la 
captura, dan distintos valores en la estimación de los parámetros de crecimiento de la 
población. 
El último modelo de crecimiento ajustado para describir la curva de crecimiento de la 
población de atún blanco (Santiago y Arrizabalaga, 2005), que fue empleado en la 
evaluación del stock norte (ICCAT, 2013), no incorpora variabilidad individual en la 
estimación de los parámetros de la función de crecimiento. Sin embargo, se espera 
que exista variación en el crecimiento entre individuos debido a condiciones 
fisiológicas y factores abióticos del hábitat. 
En esta memoria se presenta el primer análisis de un conjunto de datos de tallas 
retrocalculadas a partir de las medidas de los anillos de las espinas leídas de cada 
individuo, y a partir de los pares de valores talla observadas y tallas retrocalculadas y la 
edad determinada por lectura de las espinas de los individuos incluidos en el estudio, 
se ajustan con la función von Bertalanffy incorporando variabilidad individual en el 
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crecimiento para estimar los parámetros de crecimiento del stock de atún blanco del 
Atlántico norte. 
Se aporta una nueva aproximación al crecimiento del atún blanco del Atlántico norte 
que incorpora la variabilidad individual en la estimación de la función de crecimiento 
de von Bertalanffy. 
 
1.7 Modelos de Evaluación aplicados en el stock del Atlántico norte 
Conocer el estado de un stock de una especie sometida a explotación pesquera, 
requiere analizar el conjunto de la información procedente de la actividad de todas las 
flotas comerciales (frecuencia de tallas de las capturas, capturas nominales, esfuerzo 
pesquero, y tasas de capturas estandarizadas de las flotas). Sumado a ésto, es 
imprescindible conocer los parámetros biológicos que caracterizan la historia de vida 
de la especie. Al fin, se trata de evaluar el nivel de biomasa que produce la población o 
stock y la cantidad de biomasa que se extrae a causa de la actividad pesquera, y evitar 
el eventual colapso del stock (Gulland, 1983; Hilborn y Walters, 1992). 
La evaluación del stock de atún blanco del Atlántico norte, se fundamenta en la 
integración de toda la información procedente de la actividad de las flotas comerciales 
(frecuencia de tallas de las capturas, capturas nominales y esfuerzo pesquero) y un 
supuesto teórico (parámetros biológicos) que subyace en el modelo analítico 
empleado para representar la dinámica del stock y en el ajuste de los datos. 
La Comisión para la Conservación del Atún del Atlántico (ICCAT, en inglés), ha fijado el 
objetivo de gestión en el área de la Convención, que integra el océano Atlántico y mar 
Mediterráneo, en mantener el stock en su nivel de rendimiento máximo sostenible 
(RMS), definido como “el rendimiento teórico en equilibrio más elevado que puede ser 
continuamente retirado de un stock en las condiciones ambientales existentes sin 
afectar significativamente el proceso de reproducción” (Cochrane, 2002). 
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El propósito de la evaluación es conseguir indicadores sobre la mortalidad por pesca 
ejercida en el stock y su productividad en un momento dado, y proyectar el stock en el 
corto y medio plazo futuro con distintas estrategias de capturas simuladas. Con la 
intención de evaluar las consecuencias que produce la implementacion de distintas 
medidas de ordenación del stock para mantenerlo en un nivel próximo al de 
rendimiento máximo sostenible (RMS). 
En el transcurso del tiempo, el análisis del stock norte de atún blanco se ha efectuado 
con el empleo de diversos modelos matemáticos (Anónimo, 2013; 2016) que simulan 
la dinámica de la población subyacente explotada y permiten inferir la abundancia de 
la estructura demográfica de la población, el reclutamiento, la biomasa del stock 
reproductor, la biomasa total y la mortalidad debida a la pesca en el período de tiempo 
analizado. Entre otros modelos, se han utilizado: un modelo de producción excedente 
(ASPIC1) creado por Prager (1993; 1994); un modelo estadístico de síntesis de stock 
(Stock Synthesis, SS1) desarrollado por Methot y Weitzell (2013) y un modelo 
estadístico de máxima verosimilitud estructurado por tallas (Fournier et al., 1990; 
Fournier et al., 1998; Hampton y Fournier, 2001). 
De igual manera se han desarrollado una serie de modelos analíticos estructurados por 
edad utilizados para calcular el efecto que la pesca tiene sobre un stock explotado. En 
el análisis del stock del Atlántico norte, se ha empleado el modelo analítico 
estructurado por edad ADAPT-VPA (Butterworth y Geromont, 1998; Powers y Restrepo 
1992; Porch, 1998; Porch, 2002; Porch y Turner, 1998). El análisis de los datos 
comienza en los años más recientes y las edades mayores y procede de manera 
retrospectiva hacia el inicio de la explotación del stock, el primer año de datos de la 
serie temporal disponible. Los resultados son estimaciones de la abundancia del stock 
por grupo de edad (Na,y8F9), de las mortalidades por pesca por grupo de edad y año 
(Fa,y9), de la selectividad por edad (Sa9), del reclutamiento por año (Ry9) y de la 
biomasa del stock reproductor por año (SSBy9) para la serie temporal analizada.  
                                                     
9 Acronimos en inglés empleados en el contexto de los modelos de análisis de la población explotada. 
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Los datos requeridos en el análisis con el modelo analítico ADAPT-VPA son, por una 
parte la composición de las capturas por edad (CAA9F10) y por otra, los índices de 
abundancia relativa desagregados por edad procedentes de la estandarización con 
modelos generalizados lineales (GLM) de los datos de captura por unidad de esfuerzo 
(CPUE) de las flotas comerciales pesqueras que participan en la explotación del stock. 
Junto con los parámetros biológicos fundamentales, que caracterizan los procesos 
biológicos y la dinámica de la población, tales como: el crecimiento, la ogiva de 
madurez, la relación talla-peso y la mortalidad natural, este último ligado al 
crecimiento y reproducción de la especie. 
La matriz de capturas por edad (CAA), se ha obtenido por medio del análisis de las 
capturas por talla con métodos deterministas y de máxima verosimilitud. En orden 
cronológico, cabe destacar  tres metodologías aplicadas: 
− Un método determinista de análisis de las tallas de la captura, con el empleo de 
la ecuación de crecimiento según el modelo de von Bertalanffy estimada por 
Bard (1981) (Anon., 1991). 
− Un modelo estadístico, método MULTIFAN-CL, de análisis de las frecuencias de 
tallas (Fournier et al., 1990). El modelo usa la curva de crecimiento de la 
población (Bard, 1981) para predecir la estructura de talla y la ajusta a la 
estructura de tallas observada por medio del método de máxima verosimilitud. 
Método aplicado (Santiago, 1992; 1997; 1999, Santiago y Arrizabalaga, 2001) 
en la evaluación del stock norte (Anónimo, 2000). 
− Un método iterativo de máxima verosimilitud (Kimura y Chikuni, 1987), que 
estima la distribución que aproxima con máxima verosimilitud la frecuencia de 
tallas observada, incorporando una función de crecimiento en la función de 
crecimiento (Bard, 1981). Fue utilizado para derivar la matriz de capturas para 
la evaluación del stock de atún blanco del Atlántico norte (Anónimo, 2013a, b). 
                                                     
10 Acrónimos de Catch-At-Age.Captura por edad. 
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Del análisis de la población virtual, se derivan estimaciones de los vectores de 
selectividad de cada flota (perfil de explotación por edad), estimaciones de la 
mortalidad por pesca (F) ejercida por grupo de edad y la abundancia (N) por grupo de 
edad en el período analizado. Son indicadores del estado del perfil de explotación del 
stock. 
Los parámetros biológicos requeridos de entrada en el modelo analítico, pueden ser 
estimados o calculados con base en modelos estadísticos o empíricos (Anónimo, 2000; 
2013). Tener información sobre la biología reproductiva, permite calcular la 
abundancia y la biomasa de individuos reproductores en la población a partir de los 
resultados obtenidos del análisis de la población virtual (VPA-ADAPT). Asimismo, la 
estimación de la fecundidad en la fracción madura, proporciona un valor acerca del 
potencial reproductivo de la población. 
Los resultados del perfil de explotación (Sa), mortalidad por pesca (F), biomasa del 
stock reproductor (SSB) obtenidos con el modelo VPA-ADAPT que describen el nivel de 
explotación actual, enlazan este análisis de la población con la aplicación de los 
modelos de Relación Stock-Reclutamiento (R/S11), de Rendimiento por Recluta (Y/R10F11) 
y de Biomasa del Stock Reproductor por Recluta (SSB/R11). 
Se trata de un conjunto de modelos descritos por Thompson y Bell (1934) y más tarde 
por Beverton y Holt (1957), quienes desde el punto de vista teórico posibilitan analizar 
el balance entre las ganancias de biomasa por fenómenos intrínsecos debidos al 
crecimiento de la población y la pérdida de biomasa originada por el efecto conjunto 
de la mortalidad natural y la mortalidad por pesca ejercida en la población. 
El uso del modelo de rendimiento por recluta (Y/R) y Biomasa del Stock Reproductor 
por Recluta (SSB/R) posibilita la estimación de numerosos puntos de referencia 
biológicos (BRP) relacionados con la mortalidad por pesca (F) y, con la biomasa 
reproductora del stock (SSB, Spawning Stock Biomass). 
                                                     
11 Acrónimos en inglés de Stock-Recruit Relationship, proporción de reclutas por reproductor (R/S), Yield 
per Recruit (Y/R) model, Spawning Stock Biomass per Recruit (SSB/R) model.  
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Las estimaciones de los puntos de referencia de mortalidad por pesca y de la biomasa 
del stock reproductor permiten contrastar estos valores con la estimación actual de la 
mortalidad por pesca (Factual) y el nivel del stock reproductor derivados del ajuste del 
modelo de evaluación ADAPT-VPA. 
De este modo se determina el estado de explotación actual del stock relativo a unos 
niveles determinados de BRPs establecidos para el stock de atún blanco en ICCAT. Si el 
resultado obtenido fuese de sobrepesca del stock, referente a la mortalidad por pesca 
ejercida (F), o alternativamente el stock estuviese sobrepescado, relacionado con el 
nivel de biomasa (SSB), o bien ambos, se establecerían unas medidas de ordenación 
dirigidas a recuperar en un plazo de tiempo estipulado el stock a un nivel próximo al 
rendimiento máximo sostenible (RMS), que asegure la reposición de la biomasa del 
stock, en el tiempo, que es extraída por la acción de la actividad pesquera de las flotas. 
Un esquema que refleja el proceso de análisis de la información que se realiza en las 
reuniones de evaluación del Grupo de Trabajo (GT) de atún blanco de ICCAT, se ilustra 
en la Figura 1.10. El diagrama de flujo, representa los principales procesos previos de 
preparación de los datos obtenidos de la actividad de las flotas comerciales. Se inicia 
con la preparación de los datos necesarios para ajustar el  modelo análisis de la 
población virtual (ADAPT-VPA) y obtener los indicadores del estado del recurso. 
Seguidamente, a partir de estas estimaciones del estado de la población, se ajusta el 
modelo de rendimiento por recluta (Y/R) para estimar los puntos de referencia 
biológicos (BRPs), que permiten contrastar el estado de explotación del stock evaluado 
frente a estos valores. 
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Figura 1.10.Diagrama tipo del proceso de evaluación de un stock realizada por el Grupo de 
Trabajo (GT) de atún blanco de ICCAT. Ta, f (frecuencia de tallas por año de las 
pesquerías), Ca,f (capturas por año de las flotas), Uy (series temporales de índices de 
abundancia relativos, obtenidos por estandarización  con modelos GLM de las CPUE´s 
de las flotas), parámetros de crecimiento (L∞, k, t0), ALK (claves talla edad), CAA 
(matriz de capturas por edad ), F( mortalidad por pesca), N (abundancia del stock), S/R 
(relación stock reproductor-reclutamiento),Y/R (rendimiento por recluta), F prevista 
(estrategia mortalidad pesca constante), C prevista (estrategia captura constante).La 
líneas punteadas separan el trabajo previo hecho por los investigadores de los países 
que pescan el atún blanco, el trabajo que realiza la secretaría de ICCAT y el del Grupo 
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En la formulación del modelo analítico de evaluación ADAPT-VPA, se asume que la 
matriz de capturas por edad no contiene error en su estimación o el error es 
despreciable (Gulland, 1965; Pope, 1972) y que se conoce la tasa de mortalidad 
natural. 
Sin embargo este supuesto teórico no se cumple en el análisis de los datos reales. 
Existen una serie de fuentes de incertidumbres, producidas bien sea por los procesos 
naturales (variaciones interanuales en el reclutamiento, crecimiento, mortalidad 
natural, etc.), o por la naturaleza de los datos disponibles (sesgos en las tallas 
muestreadas, sesgos en los parámetros biológicos estimados) o por el método 
estadístico aplicado en el cálculo de las matrices (Rosenberg y Restrepo, 1994; Francis 
y Sotton, 1997; Mace y Sissenwine, 2002; Kell et al. 2005a, b). 
 
1.7.1  Incertidumbre en las evaluaciones de atún blanco asociada a los 
parámetros biológicos 
Existe una amplia bibliografía donde diversos autores (Sissenwine, 1984; Hilborn, 1987; 
Hilborn y Walters, 1992; Fogarty et al., 1996; Quinn y Deriso, 1999) que han tratado de 
describir y caracterizar las distintos fuentes de incertidumbre asociadas a la evaluación 
de los stocks y las incertidumbres en las recomendaciones sobre gestión que se 
formulan a partir de los resultados obtenidos sobre los indicadores de la población y 
las estimaciones de los puntos de referencia biológicos elegidos para un stock 
determinado. 
Caddy y Mahon (1995) resumen varios tipos de incertidumbre inherentes a la 
evaluación del stock y a la gestión de la pesquería que incluyen las siguientes 
definiciones de error: 
• Error del proceso o variabilidad aleatoria: es la variabilidad natural que subyace 
en la dinámica de la población, como sucede en el reclutamiento de la 
población, mortalidad natural, crecimiento. 
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• Error de observación o medida en los datos de entrada: se origina en la recogida 
de la información básica de la pesquería, en los errores del muestreo y 
estimación de variables (ej., captura total, esfuerzo efectivo, muestreo de 
tallas, estimación del crecimiento, edades de la captura). 
• Error en el modelo: es la aplicación de un modelo inadecuado para ajustar los 
datos. La relación entre las variables es incorrecta o demasiado simple. (ej. la 
CPUE representa la abundancia del stock, la mortalidad natural (M) se asume 
constante para todas las edades). 
• Error en la estimación: relacionado con el error en la estimación de los 
parámetros biológicos de entrada en los modelos, o en los indicadores (ej. 
CPUE´S), o en los Puntos de Referencia Biológicos (ej. Bmsy, biomasa que 
corresponde al rendimiento máximo sostenible, MSY). Es una combinación del 
error del proceso, observación y modelo ajustado. 
• Error de implementación: cuando la aplicación de las medidas de gestión es 
imperfecta. 
La estimación de estos errores, se ha incorporando progresivamente en el proceso 
de evaluación del stock (Smith et al. 1993; Rosemberg y Restrepo 1994), siendo 
posible estimar la incertidumbre asociada con los datos de entrada y en los 
parámetros biológicos utilizados para describir la dinámica de la población en el 
modelo de evaluación; en la estimación de los indicadores del stock y en el cálculo 
de algunos puntos de referencia biológicos (Haddon, 2001). 
Estas incertidumbres en el proceso de evaluación del atún blanco del Atlántico 
norte  fueron contrastadas a través de una simulación diseñada para evaluar las 
estrategias de gestión (MSE 11F12) en función del rendimiento máximo sostenible 
(RMS) para el stock Atlántico norte de atún blanco y otros stock de atunes de 
ICCAT (Kell et al., 2003). 
 
                                                     
12 Acrónimo en inglés MSE,  Management Strategy Evaluation. Evaluación de la estrategia de ordenación 
Capítulo 1                                                                                                                    Introducción 
43 
 
1.7.2 Evaluación del stock del Atlántico norte con el modelo analítico ADAPT-
VPA y parámetros biológicos. 
En esta memoria se utilizan los resultados de la evaluación de la población de atún 
blanco del Atlántico norte (Anónimo, 2000) realizada con la aplicación del modelo de 
análisis de la población virtual ADAT-VPA (Porch, 2002). 
Se emplean los resultados obtenidos de las estimaciones de la mortalidad por pesca 
(F), el vector de selectividad por edad (Sa), el reclutamiento estimado de la población 
para el período de tiempo analizado, definido como la abundancia en número de peces 
(N) de los ejemplares reclutados a la edad 1 estimados en la población, y la biomasa 
del stock reproductor (SSB) estimada para la serie de años analizados con el modelo 
ADAPT-VPA. Son valores que describen la dinámica del stock sometido a la explotación 
pesquera, su productividad en los años analizados y el nivel de mortalidad por pesca 
actual. 
Además, es necesario conocer la relación entre el tamaño de la biomasa del stock 
reproductor y ulterior reclutamiento en número de peces. Esta relación se expresa 
como la proporción entre los reclutas y el stock reproductor (R/S). En el stock norte del 
Atlántico se empleó el modelo clásico de Beverton y Holt (1957). Se asume que este 
modelo es el más adecuado para describir la relación que subyace y estimar los dos 
parámetros de dicha función. Esos autores propusieron un modelo que representa un 
reclutamiento que se aproxima a una asíntota a un nivel elevado de abundancia del 
stock reproductor. El uso de este modelo, de sencilla solución matemática, está muy 
generalizado para estimar la relación entre el stock reproductor y el reclutamiento 
estimado de numerosas poblacionales explotadas. Este modelo representa una 
relación dependiente de la densidad, ya que la proporción de número de reclutas por 
reproductor es una función decreciente del número de reproductores en la población, 
(R/S) que caracteriza una población y es fundamental en los procesos implicados en la 
formulación de escenarios de gestión de los stocks explotados (Quinn y Deriso, 1999). 
De igual manera, los valores estimados por el modelo ADPT-VPA, se usan 
posteriormente, como datos de entrada en el ajuste de los modelos de rendimiento 
Capítulo 1                                                                                                                    Introducción 
44 
 
por recluta (Y/R) y de la biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R). Modelos 
que permiten calcular los puntos de referencia biológicos (BRPs) de manera 
determinística o estocástica, cuyos valores (FBRP), son contrastados con la mortalidad 
por pesca (F) actual ejercida en el stock y estimada con el modelo analítico de 
evaluación. 
A pesar del volumen y la importancia económica de las capturas de atún blanco en el 
Atlántico (Anónimo, 2013; 2016), los conocimientos sobre el ciclo vital, el crecimiento, 
la biología reproductiva, y la mortalidad natural de la especie en el Atlántico norte son 
escasos. 
La mortalidad natural es un parámetro esencial en los modelos de análisis de la 
población virtual. Una aproximación a su uso es asumir un valor constante para todos 
los grupos de edad de la población y contantes en el intervalo de tiempo analizado 
(Hilborn y Walters, 1992). En la evaluación del stock norte (Anónimo, 2000) se asumió 
como valor de entrada en el modelo, una mortalidad natural promedio constante para 
todas las edades y en el tiempo, cuyo valor fue estimado en función del crecimiento de 
la especie (Bard, 1981) y de la temperatura media donde habita la especie aplicando la 
formulación empírica de Pauly (1980), tal como se recoge en el informe del Grupo de 
Trabajo de atún blanco que lo aplicó (Anónimo, 1990), aunque la precisión de esta 
estimación es incierta. 
Una alternativa a este método empírico es utilizar los datos procedentes de 
experimentos de marcado que permiten obtener información independiente de la 
actividad pesquera y estimar la mortalidad natural (Bertignac et al., 1998). 
En el presente estudio se estima la tasa de mortalidad natural con datos de atunes 
blancos liberados con marcas convencionales en el golfo de Vizcaya y recapturadas por 
las flotas que pescan este recurso en el Atlántico nordeste y golfo de Vizcaya. 
La curva de crecimiento que describe el crecimiento medio de la población de atún 
blanco del Atlántico norte (Bard, 1981) y empleada en el modelo de evaluación, no 
incorpora estimación de variabilidad individual en los parámetros de crecimiento. 
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Asimismo, en este estudio se estima una curva de crecimiento para el stock de atún 
blanco que incorpora variabilidad individual en la estimación de los parámetros con el 
ajuste de la función von Bertalanffy. 
 
1.8 Modelos de Rendimiento por Recluta 
Los modelos aplicados en el cálculo de puntos de referencia biológicos en el stock 
norte de atún blanco incluyen modelos de tipo stock reproductor-reclutamiento 
(spawner-recruit) y modelos de tipo rendimiento por recluta (dynamic pool) 
(Sissenwine y Shepherd 1987). 
En este estudio se han empleado los modelos de tipo rendimiento por recluta 
inicialmente descritos por Thompson y Bell (1934) y Beverton y Holt (1957) y el modelo 
de biomasa del stock reproductor por recluta de Beverton y Holt (1957). 
El modelo de análisis de biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) es una 
extensión teórica del modelo de rendimiento por recluta de Beverton y Holt (1957) y 
su cálculo fue desarrollado por Gabriel et al. (1989). 
Son modelos estructurados por edad y se basan en el seguimiento de una cohorte 
(individuos nacidos el mismo año) a su paso por la pesquería, estandarizada al número 
de individuos reclutados a la cohorte, es decir, los resultados son relativos a un 
reclutamiento a la pesquería de un individuo. La estructura en edades de la población 
se incorpora en términos de vectores por edad para la mortalidad, crecimiento y 
madurez sexual. 
El modelo de Beverton y Holt (1957), es un modelo dinámico de agregación en 
equilibrio, en la acepción asumida de un patrón de explotación constante del stock. 
Considera un valor de equilibrio para cada valor de explotación expresado por la 
mortalidad por pesca ejercida (F) de forma constante, y la población en equilibrio, que 
implica una estructura de edad, biomasa y reclutamiento constante en el tiempo. Se 
supone que las fluctuaciones a largo plazo son bajas o moderadas (Gulland, 1977). Es 
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un modelo prospectivo, que analiza el cambio de biomasa de una cohorte en situación 
de explotación constate. En concreto, este modelo se sirve del conocimiento del 
pasado de la población, resultante de un análisis retrospectivo de la población virtual 
(VPA) basado en una estructura por edad (CAA) para estimar la abundancia del stock 
(N), la biomasa (B) y el estado de explotación (F) y su empleo para pronosticar los 
rendimientos a futuro y la biomasa a distintos niveles de esfuerzo pesquero, que se 
traduce en un nivel de mortalidad por pesca (F). 
El empleo de estos dos modelos Y/R y SSB/R, posibilita la estimación numerosos 
puntos de referencia biológicos (BRPs) relacionados con la mortalidad por pesca F y 
con la biomasa reproductora del stock (SSB) definidos para el stock de atún blanco del 
Atlántico norte (Anónimo, 2000). 
Los puntos de referencia derivados de los análisis de biomasa del stock reproductor 
por recluta (SSB/R) son los denominados ratios potenciales de desove o SPR. Permiten 
analizar si una población está siendo explotada de manera tan intensa que su tamaño 
se reduce por debajo de un nivel que imposibilitaría la producción de un número de 
reclutas suficiente para reemplazar a los que mueren. Motivado, bien sea de manera 
natural o bien por sobrepesca del reclutamiento. 
La reducción de la biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) expresada como 
un porcentaje del potencial reproductor máximo, SSB/R en un sistema sin explotación 
pesquera, se puede calcular en valores de biomasa o en valores de la mortalidad por 
pesca (F) asociada al porcentaje del potencial reproductor máximo (SPR12F13), se 
representa por el término (F%spr). 
Para este BRP, existe un límite mínimo establecido, que se estima en un valor de SPR 
del 20%, nivel que no es recomendable sobrepasar, ya que poblaciones por debajo de 
este valor pueden ver comprometido su reclutamiento y su supervivencia en el futuro 
(Goodyear 1989). 
                                                     
13 Acrónimo en inglés Spawning Potential per Recruit. Potencial reproductor por recluta. 
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La aplicación del modelo Y/R permite la estimación de unos puntos de referencia 
biológicos (BRP) predefinidos para este stock en el ámbito gestor de ICCAT (Anónimo, 
2001). Conocer si existe una situación de sobrepesca en el stock definida como aquel 
nivel de mortalidad por pesca (F) que es superior al nivel de mortalidad que 
corresponde al rendimiento máximo sostenible (Fmsy). 
De la misma manera, un punto de referencia tal como la biomasa del stock 
reproductor por recluta (SSB/R), cuyo ratio representa el potencial de desove, sirve de 
referencia para mantener o recuperar la capacidad reproductora del stock (Gabriel et 
al., 1989; Goodyear, 1990, 1993). 
Los BRPs permiten analizar si la explotación del recurso se basa en una mayoría de 
individuos capturados con una talla relativamente pequeña, antes de tener la 
oportunidad de alcanzar su potencial máximo de crecimiento, que Gulland (1974) 
denominó sobrepesca de crecimiento. 
En el caso del stock de atún blanco del Atlántico norte, los puntos de referencia 
biológicos expresados en mortalidad por pesca (F), incluyen Fmax o tasa de mortalidad 
por pesca que produce el rendimiento máximo por recluta, y F0,1 o tasa de mortalidad 
por pesca correspondiente al 10% de la pendiente de la curva de rendimiento por 
recluta en el origen (Gulland y Boerema, 1973). Este punto de referencia es más 
conservador en las asunciones de los análisis de rendimiento por recluta. A pesar de 
representar una ligera disminución en el rendimiento máximo obtenido de la 
pesquería, su implementación  asegura un aumento de la capacidad de resiliencia o 
adaptación del stock ante eventualidades como: años de bajos reclutamientos y otras 
fuentes de incertidumbre debidas al medio ambiente. Por tanto, F0.1 se considera un 
punto de referencia biológico precautorio en relación a Fmax (Gabriel y Mace 1999). 
Por otro lado, la estimación de los puntos de referencia biológicos referidos a la 
biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R), llamado proporción potencial de 
desove (SPR), indican si se está produciendo sobrepesca de reclutamiento. Es decir, 
existe un nivel de explotación de la población tan intenso que su tamaño se reduce por 
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debajo de un nivel que permite producir un número de reclutas suficiente para 
reemplazar a los que mueren. Las poblaciones con valores por debajo de un mínimo de 
SPR del 20%, podrían ver comprometidos sus reclutamientos (Goodyear, 1990). 
Los puntos de referencia estimados por el modelo YPR, funcionan bien para evitar la 
sobrepesca de crecimiento, que significa pescar demasiados peces por debajo de la 
talla óptima. 
En síntesis, este trabajo de tesis se fundamenta en: 
1) La estimación de nuevos parámetros biológicos: crecimiento, fecundidad y 
mortalidad natural del atún blanco del stock Atlántico norte. 
2) El cálculo con un modelo de rendimiento por recluta (Y/R) de los puntos de 
referencia biológicos (BRP) bajo diversos supuestos, con la inclusión de los nuevos 
parámetros estimados de crecimiento, mortalidad natural y una nueva ojiva de 
madurez 
En la Figura 1.11, se presenta un esquema de la aportación de los nuevos parámetros 
poblacionales (mortalidad, fecundidad y crecimiento) del atún blanco estimados en 
este estudio y su utilización en el ajuste de los modelos dinámicos agregados: 
Rendimiento por Recluta (Y/R) y biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R), 
para la estimación de los puntos de referencia. 
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Figura.1.11. Esquema de los parámetros biológicos () aportados en esta memoria y su 
empleo en la estimación de los puntos de referencia biológicos () con los modelos de 
rendimiento por recluta (Y/R) y biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R). 
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2 OBJETIVOS E HIPOTESIS 
En este estudio se planteó contrastar la siguiente hipótesis de trabajo: el uso de los 
parámetros poblaciones aportados en esta tesis, no produce cambios en los puntos de 
referencia biológicos estimados para el stock de atún blanco del Atlántico norte. 
Los objetivos generales de esta tesis se propusieron para comprobar la hipótesis 
enunciada. Estos fueron: aplicar metodologías no utilizadas hasta el momento, para 
evaluar la variabilidad individual en el crecimiento del atún blanco del stock norte del 
Atlántico, la fecundidad de la especie y la mortalidad natural. Evaluar el impacto de 
estos nuevos valores poblacionales en los resultados de los puntos de referencia 
derivados del análisis con modelos dinámicos de agregación en equilibrio: rendimiento 
por recluta (Y/R) y de la biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R). 
Estos objetivos generales, se detallan como sigue: 
1) Estimar algunos parámetros biológicos fundamentales (mortalidad, 
crecimiento, biología reproductiva) en la descripción del ciclo vital y la dinámica 
del atún blanco (Thunnus alalunga, Bonn.1788) del Atlántico norte. 
2) Aplicar metodologías no utilizadas hasta el momento (modelo de disminución 
de marcas en el tiempo, reconstrucción de la trayectoria vital de cada ejemplar, 
estereología), con el propósito de estimar la mortalidad natural, la variabilidad 
en el crecimiento individual del atún blanco y características de la madurez 
sexual. 
3) Evaluar el impacto de los parámetros de mortalidad y crecimiento estimados en 
este estudio en el cálculo de puntos de referencia biológicos referenciados a la 
mortalidad por pesca y en el cálculo de la biomasa del stock reproductor y del 
rendimiento máximo sostenible derivados del ajuste de los modelos dinámicos 
agregados en equilibrio. 
Los objetivos generales se lograron mediante los siguientes objetivos específicos: 
Capítulo 2                                                                                                    Objetivos e Hipótesis 
 
 
• Estimar la mortalidad natural a partir de las recapturas obtenidas de las 
campañas de marcado del IEO, con distintas hipótesis sobre la capturabilidad 
de las flotas que recapturaron los peces marcados. 
• Determinar las carcateristicas de las muestras histiológicas de las gónadas 
obtenidas mediante técnicas estereologicas, evaluar el tamaño de los ovocitos 
según estado de desarrollo de las hembras maduras, y estimar la fecundidad 
parcial de las hembras. 
• Contrastar la hipótesis del crecimiento anual a partir de la metodología de 
lectura de espinas empleada en la determinación de la edad. 
• Comparar distintas metodologías de retrocálculo empleadas en la 
reconstrucción de la trayectoria vital de cada individuo (observaciónes). 
• Comprobar el efecto de diversos tamaños de muestra en la estimación de la 
curva de crecimiento. 
• Ajustar un modelo de crecimiento von Bertalanffy con variabilidad individual al 
conjunto de observaciones retrocalculadas estimadas. 
• Emplear los nuevos parámetros de crecimiento y mortalidad estimados en un 
modelo de rendimiento por recluta para simular puntos de referencia 
biológicos (PRB). Y evaluar su efecto respecto a los puntos de referencia 
biologicos referidos a la mortalidad por pesca como medida de gestión del 
stock para mantenerlo en equilibrio. 
• Contrastar los valores de los puntos de referencia biológicos (BRP) obtenidos 
en este estudio con los resultantes del modelo de rendimiento por recluta de la 































3 MATERIAL Y METODOS 
En este capítulo se presentan los datos de marcado y recaptura obtenidos de las 
distintas experiencia de marcado realizadas en el golfo de Vizcaya, entre 1988 y 1991. 
Esta información ha sido utilizada para estimar la tasa proporcional de disminución en 
el tiempo de la población de los peces marcados, originada por la acción conjunta de la 
tasa de mortalidad natural, la tasa de mortalidad por pesca y la emigración de la zona 
de pesca. Se detalla el procedimiento aplicado en el análisis de los datos y la 
configuración de los distintos supuestos o hipótesis comprobadas. El ajuste del modelo 
aplicado para estimar este parámetro en el atún blanco en el Atlántico norte. 
3.1 Mortalidad natural 
3.1.1 Operaciones de marcado convencional 
Las campañas de marcado de atún blanco se realizaron  entre los años 1988 y 1991, 
como parte del programa de marcado del Instituto Español de Oceanografía (Cort y 
Mejuto, 1990; Ortiz de Zárate y Rodriguez-Cabello, 1996). En 1988, el marcado de atún 
blanco se realizó a bordo de una embarcación con arte de cacea. En 1989 y a partir de 
este año, hasta la última campaña en 1991, se empleó una embarcación con arte de 
cebo vivo, en el marco de las actividades de investigación de Programa Especial 
Internacional de Atún blanco de ICCAT (ICCAT, 1996). 
El empleo del arte de cebo vivo trajo como consecuencia un aumento notable en el 
número de individuos marcados y liberados (Ortiz de Zárate et al., 1991) en 
comparación con las experiencias previas con cacea. Todos los ejemplares fueron 
marcados con una única marca convencional, tipo flecha, insertada en el músculo en la 
base de la segunda aleta dorsal, que facilitó su sujeción en la estructura ósea de la 
aleta (Kearney, 1982). La actividad de marcado estuvo concentrada, principalmente, en 
el mes de agosto, el mes de máxima captura de esta especie en el área, y en menor 
  




cantidad en los meses de septiembre y octubre. El mayor número de ejemplares fue 
liberado, en un área reducida situada en la zona sur del el golfo de Vizcaya (Cort et al., 
1992) en el mes de agosto (Figura 3.1). 
 
Figura 3.1. Distribución geográfica de los atunes blancos marcados y liberados en el área del 
golfo de Vizcaya en el Atlántico nordeste (1988-1991). 
 
Durante la maniobra de marcado se obtuvo la talla de cada individuo, se midió la 
longitud a la horquilla (LH) y anotó al centímetro inferior, junto con la fecha y 
localización de la captura y liberación del ejemplar marcado. Solo los ejemplares que 
  




presentaron buenas condiciones físicas y ninguna herida originada en la operación de 
pesca fueron marcados y liberados. Por tanto se acepta que la mortalidad natural 
debida al marcado fue despreciable. 
3.1.2 Datos de marcado 
Los datos usados en este análisis proceden de los atunes marcados en las campañas de 
marcado descritas . Las recapturas fueron obtenidas en el período de años 
comprendido entre 1988 y 1998, por las flotas comerciales que pescaban este recurso, 
en aqullos años. La información contenida en cada pez marcado y recapturado se 
verificó, y se elaboró una base de datos con toda la información. Esta base de datos 
fue comunicada e integrada en la base de datos de ICCAT. 
Desde 1988 a 1991, un total de 12.332 atunes blancos con implantación de marcas 
convencionales, fueron liberados en el área del golfo de Vizcaya, en el Atlántico 
nordeste Figura 3.1). 
La distribución de tallas de los ejemplares marcados, estuvo dominada por individuos 
de 50 a 60 cm de longitud a la horquilla (LH), de un año de edad mayoritariamente, 
que representaron aproximadamente el 80 % del total de atunes blancos marcados 
(Figura 3.2). 
Entre 1988 y 1998, se obtuvieron un total de 414 recapturas. Sin embargo, las 
recapturas obtenidas en 1998 y en algún año anterior, procedían de peces marcados 
localizados durante el procesamiento en diversas fábricas de conservas. Por este 
motivo, no fue incluida en el análisis esta información facilitada, por carecer de los 
datos reales de la recaptura. 
Se usaron 409 observaciones (3.3 % de las liberaciones) que contenían información 
completa de la fecha, arte de pesca, situación geográfica de la recaptura y la longitud 
(LH) del pez (Tabla 3.1). 
  





Figura 3.2. Distribución de tallas (LH cm) de los atunes blancos marcados y liberados en el 
Atlántico nordeste (1988-1991). 
 
La comunicación de recapturas de peces marcados fue realizada por las flotas de: cebo 
vivo y cacea españolas, cacea, red de deriva y arrastre semi-pelágico francesas. Flotas 
que confroman la pesquería de superficie en el área del golfo de Vizcaya y aguas del 
Atlántico nordeste. En el grupo denominado "Otros" se aglutinaron las cuatro 
recapturas procedentes respectivamente de: una embarcación de arrastre semi-
pelágico de Estados Unidos, una embarcación deportiva española, un palangrero de 
Estados Unidos y una recaptura que fue encontrada en una conservera procedente de 
la captura de un barco de redes de deriva francés (Tabla 3.1). El mayor porcentaje de 
recapturas fue notificado por la flota de cebo vivo. En esencia, las recapturas se 
obtuvieron en el Atlántico nordeste y golfo de Vizcaya, durante los años de 1988 a 
  




1996 y reflejaron la distribución espacial de las flotas de superficie, que se ilustró en 
los respectivos gráficos (Figura 3.3; a, b, c, d, e, f). 
 
Tabla 3.1. Número de recapturas de atún blanco marcado en el Atlántico nordeste, agregadas 
por arte de pesca de la flota que realizó la recaptura. 
Arte País Número % 
    Recapturas   
Cebo vivo España 279 68,22 
Cacea España 55 13,45 
Cacea Francia 4 0,98 
Red Deriva Francia 30 7,33 
Arrastre semi-pelágico Francia 37 9,05 
Otros Estados Unidos, 4 0,98 










Figura 3.3. a.b. Distribución geográfica de las recapturas de atún blanco marcado en el 
Atlántico norte:a) obtenidas por las  flotas de cebo vivo española agregadas por 1º x 1º grados  
y b) redes de deriva francesa. N, representa el número de recapturas de cada flota. 
  





Figura 3.3. c.d. Distribución geográfica de las recapturas de atún blanco marcado en el 
Atlántico norte: c) obtenidas por las flotas de cacea española y d) cacea francesa. N, 
representa el número de recapturas de cada flota. 
  





Figura 3.3. e.f. Distribución geográfica de las recapturas de atún blanco marcado en el Atlántico 
norte: e)  obtenidas por la flota francesa de arrastre semi-pelágico y f) la flota de arrastre semi-
pelágico de Estados Unidos. N, representa el número de recapturas de cada flota.  
  




La flota española de cebo vivo recapturó individuos en el Golfo de Vizcaya y el 
Atlántico nordeste desde el oeste de Irlanda hasta el sur de Azores y al oeste del norte 
de Marruecos (Figura 3.3.a). La flota de deriva recapturó ejemplares lejos del talud 
continental en el Atlántico nordeste (Figura 3.3.b). Las recapturas de la flota de cacea 
española provinieron del Golfo de Vizcaya y del Atlántico nordeste, desde el suroeste 
de Irlanda hasta el oeste del sur de Portugal (Figura 3.3.c). La flota francesa de cacea 
recapturó los atunes blancos en el nordeste Atlántico (Figura 3.3.d), y los procedentes 
del arrastre semi-pelágico fueron principalmente recapturados a lo largo del talud 
continental del Golfo de Vizcaya, y también alguno al oeste de Irlanda (Figura 3.3.e). 
Solo una recaptura fue proporcionada por una embarcación de arrastre semi-pelágico 
de Estados Unidos en el Atlántico occidental (Figura 3.3.f). 
 
3.1.3 Análisis de los datos de marcado y recaptura de atún blanco 
3.1.3.1 Descripción del modelo de tasa de disminución de marcas  
En este estudio se empleó un modelo denominado "tag-attrition" (término en inglés) 
(Seber, 1973; Kleiber et al., 1987; Hampton, 1997) que representa la tasa proporcional 
de disminución en el transcurso del tiempo de la población de los peces marcados; 
debido a la mortalidad natural, la mortalidad por pesca y la emigración de la zona de 
pesca. 
Este modelo se ajusta a los datos, agregados en el espacio, del conjunto de marcas 
liberadas y recapturadas en el tiempo por las flotas que participan en la pesquería. El 
modelo describe la dinámica de los ejemplares marcados y la disminución en la tasa de 
recaptura de marcas a medida que la población de marcas en libertad decrece con el 
paso del tiempo, y permite obtener estimaciones de la tasa de disminución de marcas 
A (tag-attrition, término en inglés). 
  




El parámetro A representa la suma de las tasas instantáneas de mortalidad natural y 
de emigración permanente del área de estudio. Este parámetro (A) del modelo se 
asume constante a lo largo del tiempo. 
El descenso en el número de ejemplares marcados ocurre debido a las tasas de 
mortalidad natural, mortalidad por pesca y emigración. Pero también, causado por los 
parámetros de ruido, que no son objetivo en la estimación del modelo propiamente, 
pero deben ser tenidos en cuenta en su formulación. Es necesario incluir estos 
parámetros para ajustar los datos de marcado y recaptura y estimar los parámetros del 
modelo. 
El modelo “tag-attrition” empleado que describe la dinámica de la población de peces 



























rijf = es el número estimado de marcas de cada grupo de atunes blanco liberados i, 
que han sido recapturados por la flota f, en el periodo de tiempo j 
Ri = es el número de marcas liberadas en el grupo de marcas i 
α = es un parámetro que representa la proporción de pérdida de marcas13F14 tipo-1 
ψ = es un parámetro que representa la tasa instantánea de pérdida de marcas1 tipo-2 
                                                     
14 Las pérdidas de marcas tipo-1 y tipo-2, se explican en el apartado 3.1.3.3, parámetros de ruido 
 
  




β = es un parámetro que representa la proporción de marcas recapturadas que son 
comunicadas 
Fijf = representa la tasa instantánea de mortalidad por pesca en el grupo de marcas 
liberadas i, en el periodo de tiempo j por la flota f 
A= es la suma de la tasa instantánea de mortalidad natural y emigración permanente 
del área de estudio, que se asume constante a lo largo de tiempo, y referido como la 
tasa de disminución de la población marcada en el tiempo ("attrition rate") 
i= es un índice para el grupo de marcas liberadas 
j= es un índice para el periodo de tiempo 
k= es un índice para los periodos de tiempo anteriores a los periodos representados 
por j 
f= es un índice que representa la flota. 
 
3.1.3.2 Estratificación de los datos 
Con el objetivo de modelar la variabilidad estacional de las recapturas, las marcas 
liberadas fueron agrupadas por mes y año en el que fueron liberadas. 
La estructura del modelo analítico es tal que exige que los peces marcados sean 
liberados al inicio de un mes natural dado. Para hacer que los datos observados, se 
aproximen lo más posible a este escenario de variabilidad temporal, las marcas 
liberadas se juntaron en grupos de marcas liberadas, en los cuales la fecha se 
redondeó al primer día del mes natural más próximo. 
  




Así, de este modo, las marcas para un mes dado, incluyeron marcas liberadas entre el 
decimoquinto día del mes anterior y marcas liberadas hasta el decimoquinto día del 
mes dado. De tal manera, que el conjunto de marcas liberadas agrupadas con este 
criterio, obtenidas de 1988 hasta 1996 inclusive, resultó ser un total de 13 grupos 
(Tabla 3.2). 
Cabe señalar que las recapturas del grupo “Otros” (Tabla 3.1) fueron excluidas del 
análisis por no disponer de la medida de esfuerzo pesquero para estas flotas. La 
estimación del esfuerzo de pesca por flota es necesario para reducir el número de 
parámetros de mortalidad por pesca que se estiman, tal y como se explica más 
adelante en la sección 3.1.3.4. 
El total de las recapturas fue agrupado por mes; se aproximó la fecha de cada 
recaptura al inicio del mes en el que se obtuvo dicha recaptura. De esta manera, las 
recapturas asignadas a un mes dado, fueron aquellas obtenidas en cualquier día 
dentro de ese mes. 
Este ajuste se realizó para aproximar las observaciones de recapturas a los 
requerimientos del modelo analítico, que predice el número de recapturas dentro de 
un mes completo a partir de la fecha de recaptura. 
De acuerdo a este método aplicado, en alguna ocasión, las marcas liberadas en la 
segunda mitad de un mes, serían asignadas al inicio de dicho mes. Este supuesto 
implicaba, que se asignase a estas recapturas un mes anterior al correspondiente a la 
liberación de las marcas. En estas circunstancias, estas recapturas fueron asignadas al 
mes siguiente. 
Por tanto, las recapturas observadas rijf  fueron agrupadas según el grupo de marcas 
liberadas i, mes y año de recaptura j, y la flota que efectuó la recaptura f. 
  




El conjunto de las marcas liberadas y las correspondientes recapturas, se agruparon en 
función de los grupos de marcas categorizadas por estrato temporal de mes y año de 
liberación y conforme a las cinco flotas que hallaron los ejemplares marcados (Tabla 
3.2). Siendo éstas: cebo vivo y cacea españolas, cacea francesa, red de deriva y arrastre 
semi-pelágico francesas. 
 
3.1.3.3 Parámetros de perturbación o ruido en el modelo 
En el modelo analítico de Kleiber et al. (1987), se define la pérdida de marcas tipo-1, 
término representado por el parámetro alfa (α ), como la tasa inmediata de pérdida de 
marcas después del marcado antes de que el pez tenga la oportunidad de ser 
recapturado. Este tipo de pérdida reduce el número efectivo de individuos liberados 
con marca desde el primer instante; debido a la muerte del pez inducida por la 
operación de marcado y por la pérdida inmediata de la marca colocada ("tag-
shedding", término en inglés). Para Hampton (1997; 2000) la tasa de pérdida de 
marcas tipo-1, incluía también las marcas no notificadas, además de los conceptos 
introducidos por Kleiber et al. (1987). 
Por otra parte, la pérdida de marcas tipo-2, término representado por el parámetro psi 
(ψ ) en el modelo analítico (Kleiber et al., 1987), representa la pérdida continua de 
marcas en el tiempo después del marcado, originada por la muerte a largo plazo del 
ejemplar marcado causada por heridas producidas  en el momento del marcado y la 
continua desaparición de las marcas colocadas. Por su parte, Hampton (1997; 2000) 
añade a esta definición de la pérdida de marcas de tipo-2 enunciada, el concepto de 
emigración de la zona de pesca de los ejemplares marcados, ya que la desaparición de 
marcas por estas diversas razones no se pueden distinguir con las observaciones. 
  
  




Tabla 3.2. Datos de marcado y recapturas de atún blanco del Atlántico norte resumidos en 
grupos de marcas liberadas clasificadas por mes y año, que fueron empleados en el 


















         
1 8/1988 65 4 0 0 0 0 4 
2 9/1988 134 12 0 0 0 0 12 
3 10/1988 258 18 0 0 1 1 20 
4 11/1988 32 3 0 0 0 0 3 
5 9/1989 2718 62 12 1 3 10 88 
6 10/1989 272 4 2 0 1 2 9 
7 12/1989 20 0 0 0 0 0 0 
8 8/1990 110 1 0 0 0 0 1 
9 9/1990 4314 67 12 1 6 4 90 
10 10/1990 150 1 0 0 0 1 2 
11 8/1991 675 28 9 1 2 5 45 
12 9/1991 3583 79 20 1 17 14 131 
13 10/1991 1 0 0 0 0 0 0 
Total  12332 279 55 4 30 37 405 
  




Estos parámetros no pudieron ser estimados en este estudio, por carecer de 
experimentos de distribución (“siembra”) aleatoria de marcas (Gaertner et al., 2004) 
en los lugares de recaptura, ej. conserveras, observadores a bordo de embarcaciones 
pesqueras y en las lonjas de venta; que habrían permitido estimar la pérdida tipo-1, y 
de igual modo por no haber realizado experiencias de marcado diseñadas para incluir 
la liberación de peces con implantación de doble marca (Hampton, 1997). Tales 
experimentos habrían facilitado la información necesaria para estimar la pérdida tipo-2 
debida a la pérdida continua en el tiempo de marcas colocadas ("tag-shedding", 
término en inglés) y distinguir de la mortalidad inducida en el pez a causa de la 
inserción de la marca convencional. 
Por este motivo, fue necesario asumir unos valores para los parámetros alfa (α ) y psi 
 (ψ ) del modelo; es decir, las tasas de pérdida de marcas tipo-1 y tipo-2 
respectivamente. 
En este estudio, se consideró que la ocultación de marcas ("tag-shedding", término en 
inglés), producida por no disponer de la información sobre algunas recapturas 
obtenidas de peces liberados con marcas, era la única fuente de pérdida de marcas 
tipo-1 (corto plazo) y tipo-2 (continua en el tiempo) para la aplicación del modelo 
análitico. En consecuencia, se usaron los valores de 0,10 y 0,0245 por trimestre-1, para 
las tasas de pérdida α  y ψ , respectivamente; basados en los parámetros estimados 
en el análisis de doble marcado convencional de atún blanco que se realizó en el 
Pacífico norte (Laurs et al., 1976). Al mismo tiempo, para esta especie no existen 
estimaciones independientes de las tasas de no comunicación de marcas que hayan 
sido recapturadas en el Atlántico norte, por lo que se asumió una tasa moderada de no 
comunicación del 20 % ( β = 0,8) en este análisis. En el Pacífico, Kleiber y Baker (1987) 
asumieron un valor de no comunicación del 10% ( β = 0,9) en el análisis que realizaron 
de los datos de marcado de atún blanco. En este estudio, se contrastó la sensibilidad 
  




de los resultados del modelo asumiendo distintos valores para el parámetro β , en un 
rango de probabilidad (0,1 a 1,0). 
 
3.1.3.4 Parametrización de la mortalidad por pesca. 
Para disponer de los suficientes grados de libertad que permitiesen  estimar 
estadísticamente los parámetros del modelo, se redujo el número de parámetros de 
mortalidad por pesca que son estimados Fijf . Se asumió que la mortalidad por pesca 
era independiente del grupo de marcas liberadas (i), por lo que la mortalidad por pesca 
se pudo parametrizar en función del esfuerzo de pesca ( E jf ) y de la capturabilidad    
 (
fq ), como se describe en la ecuación: 
 
jffjf EqF =    
donde se asume que la capturabilidad de las flotas es constante a lo largo del tiempo. 
Las estadísticas del esfuerzo mensual de las flotas españolas implicadas en la 
recuperación de marcas, se obtuvo de la base de datos de ICCAT, mientras que para las 
flotas francesas se emplearon los datos de esfuerzo recopilados en la base de datos del  
centro regional de tratamiento estadístico (CRTS) de Francia. El esfuerzo de pesca se 
recopiló desde agosto de 1988 a diciembre 1996, período que corresponde al 
desarrollo de los experiencias de marcado y la obtención de las recapturas que se 
analizaron. 
El esfuerzo de pesca ejercido por las flotas españolas de cacea y cebo vivo en el 
período de 1988 a 1996, se agrupó por trimestre y año, en función de la estratificación 
por trimestre y año de los datos del marcado y de las recapturas obtenidas por estas 
flotas (Tabla 3.3.a.).  
  




Tabla 3.3.a. Datos de esfuerzo (días de pesca) estratificado por trimestre de las flotas 
españolas que recapturaron atunes blancos marcados para la serie temporal (1988-
1996). 
                    
Cebo vivo España               
 
unidad  de esfuerzo 
 




        Trimestre 1988 1989 1990 1991 1992 1993 1994 1995 1996 
1 
         2 
        
5 
3 8069 5795 6565 6162 7509 7509 5953 5492 5232 
4 3970 3706 45 1251 1043 1043 316 234 440 
          Cacea España                 
 
unidad  de esfuerzo 
 




        Trimestre 1988 1989 1990 1991 1992 1993 1994 1995 1996 
1 
         2 
 
1558 2345 885 925 1337 1023 1142 1068 
3 14733 13722 14065 9718 9855 9362 8577 13230 10572 
4 3787 6619 2501 3364 1817 66 1234 1898 647 
 
De igual modo, el esfuerzo de pesca ejercido por las flotas francesas de cacea, redes de 
deriva y arrastre semi-pelágico por parejas en el período de 1988 a 1996, se agrupó 
por trimestre y año, en función de la estratificación por trimestre y año de los datos 
del marcado y de las recapturas obtenidas por estas flotas (Tabla 3.3.b). 
  
  




Tabla 3.3.b. Datos de esfuerzo (horas de pesca) estratificado por trimestre de las flotas 
francesas que recapturaron atunes blancos marcados para la serie temporal (1988-
1996). 
                    
Cacea Francia                 
 
unidad   de esfuerzo 
 








       2 
 
1066 662 146 846 27 12 
  3 9035 6779 8644 3876 4796 816 915 2500 1287 
4 3309 1778 1467 301 762 0 254 136 151 
          Redes de deriva Francia               
 
unidad   de esfuerzo 
 




        Trimestre 1988 1989 1990 1991 1992 1993 1994 1995 1996 
1 
         2 
 
2523 4648 4448 7051 6398 4664 2622 1817 
3 16509 14491 15339 18132 21684 22429 23192 17641 17686 
4 2599 4400 1314 260 218 1510 3039 1735 2269 
          Arrastre Semi-pelágico parejas  Francia         
 
unidad  de esfuerzo 
 




        Trimestre 1988 1989 1990 1991 1992 1993 1994 1995 1996 
1 
         2 




  3 5988 15712 5530 3705 10626 8569 5425 9417 7332 
4 6471 7996 3726 2275 5596 1546 6874 7301 2284 
 
3.1.3.5 Disponibilidad y mezcla incompleta de los individuos marcados 
El modelo “tag-attrition” descrito por la ecuación ( ver Sección 3.1.3.1) implica, que la 
disponibilidad de la población de peces marcados a las distintas pesquerías y flotas, 
permanece constante en el tiempo, y no incorpora la estructura espacial del esfuerzo 
  




pesquero. Sin embargo, es frecuente que el número de ejemplares recapturados en los 
meses que siguen a la liberación de los ejemplares marcados, alcance un número 
excesivamente elevado, ya que el tiempo transcurrido es corto y los peces marcados 
no han tenido oportunidad para mezclarse completamente con la población no 
marcada. 
En este análisis, la mayoría de las recapturas procedieron de la parte sudeste del golfo 
de Vizcaya (Figura 3.3.a, e). Por tanto, teóricamente, estos peces marcados habrían 
estado más disponibles a la flota de cebo vivo española, las flotas de cacea española y 
francesa y a la flota de arrastre semi-pelágico. Por el contrario, la distribución 
geográfica de la flota de red de deriva francesa (Figura 3.3.b), de algunas 
embarcaciones españolas de cacea (Figura 3.3.c) y de cacea francesa (Figura 3.3.d), fue 
localizada en aguas oceánicas más al noroeste del golfo de Vizcaya. Por tanto cabría 
deducir que los peces marcados habrían estado menos disponibles a estas flotas, en 
esta área de pesca. 
Por todo ello cabe suponer que la distribución del esfuerzo pesquero de las flotas en 
relación a la distribución espacial de los ejemplares marcados no fue constante en el 
tiempo, siendo la disponibilidad diferente entre flotas. 
Por otra parte, la disponibilidad de la población marcada a las flotas que realizan las 
capturas, depende de la talla de los peces liberados, de la selectividad y la 
capturabilidad de cada flota y por consiguiente los peces marcados pueden 
experimentar diferente mortalidad por pesca. La talla de la mayoría de los ejemplares 
marcados se situó en un rango de 50-70 cm (LH) (Figura 3.2) muy similar a la 
selectividad de las flotas de superficie: cebo vivo, cacea, arrastre semi-pelágico y red 
de deriva (ICCAT, 1991), pero inferiores al rango de tallas capturado por las flotas de 
palangre (ICCAT, 1991). Por otro lado, los peces marcados al crecer y alcanzar tallas 
mayores, aumenta su vulnerabilidad a las flotas de palangre y dejan de ser accesibles a 
la pesquería de superficie. En el transcurso del tiempo, con la mezcla progresiva de la 
  




población marcada y no marcada, estos peces de mayor talla estarían disponibles a la 
flota de palangre. Aunque se constató que no hubo ninguna recaptura informada por 
las flotas de palangre que pescan en aguas del Atlántico central ,sin embargo, se 
produjo una recaptura en el Atlántico oriental comunicado por una pareja de arrastre 
semi-pelágico (Figura 3.3.f). 
En consecuencia, la distinta distribución geográfica del esfuerzo pesquero de las flotas, 
pudo generar un problema de sesgo en la estimación de la mortalidad natural (M) y en 
la mortalidad por pesca (F), asumidas como relativamente constantes para cada flota 
en el transcurso del período en el que se obtuvieron las recapturas. Para solventar el 
efecto del factor espacial  originado por la dispersión de las diversas flotas, se emplean 
distintas formulaciones en el modelo analítico ("tag-attrition") que se usa para estimar 
la tasa instantánea de mortalidad por pesca en función del período de mezcla espacial 
de la población marcada y su disponibilidad a las flotas. 
Así, Hoenig et al. (1998) estimaron parámetros de mortalidad por pesca adicionales 
para una serie de períodos de pre-mezcla. Por otra parte, Bertignac et al. (1999) 
definieron un parámetro de “disponibilidad” específico de cada flota para estimar la 
mortalidad por pesca Fijf en el modelo de disminución de la población de marcas ("tag-
attrition"). Pero el número de parámetros a estimar puede ser potencialmente elevado 
(número de períodos de pre-mezcla multiplicado por número de grupos de marcas 
liberadas). 
El método más eficiente es el que describió Hampton (2000) en el cual, mediante un 
procedimiento más sencillo, asignaron el número de recapturas estimadas igual al 
número de recapturas observadas (
fjifji rr ,,,,ˆ = ), para cada uno de los períodos  de pre-
mezcla y resolver la ecuación (modelo attrition) para estimar la mortalidad por pesca 
(F) en cada período de pre-mezcla definido, con el empleo del algoritmo de Newton-
Raphson (Press et al., 1988). 
  




En este estudio se eligió este método simple de Hampton (2000), y se asignó el 
número de recapturas estimadas igual al número de recapturas observadas       
 (
fjifji rr ,,,,ˆ = ) para cada uno de los períodos de pre-mezcla. Se estimaron los 
correspondientes valores de mortalidad por pesca (F) en cada período de pre-mezcla. 
En el primer período de mezcla (ej. 1 mes) se estima F de tal manera que ajuste 
exactamente el número de recapturas observado (
fjifji rr ,,,,ˆ = ).Este ajuste es necesario 
para conocer el número de peces que sobreviven al final del período de mezcla 
determinado y proceder con la estimación del parámetro de disminución de la 
población (A).El ajuste real del modelo empezaría en el mes 2. Para ello se hizo una 
proyección hacia delante del modelo “tag-attrition” (sección 3.1.3.1) y se utilizo el 
algoritmo de Newton-Raphson para resolver la ecuación. 
Los períodos de pre-mezcla que se incorporaron en el modelado, correspondieron a 
distintas hipótesis formuladas sobre la disponibilidad de los peces marcados a las 
diferentes flotas que los recapturaron. El modelo se ajustó con estas distintas 
aproximaciones hipotéticas, es decir, los diferentes supuestos acerca de los períodos 
de pre-mezcla en los datos de marcado, con el fin de estimar los coeficientes de 
mortalidad por pesca en cada período de pre-mezcla, que fueron definidos como: 
Supuesto 1: se consideró que no hay período de pre-mezcla de los ejemplares 
marcados con la población no marcada. 
Supuesto 2: se empleó una prueba de razón de probabilidad o verosimilitud, para 
escoger el período de pre-mezcla óptimo. De esta forma, se definió el período de pre-
mezcla que mejor se ajustó al conjunto de datos. Este método ha sido recomendado 
por Hoenig et al. (1998). 
Supuesto 3: se fijaron períodos de pre-mezcla específicos por grupos de flotas. Los 
diferentes tiempos de mezcla fueron formulados como hipotésis de trabajo en función 
de la segregación espacial observada en las correspondientes recapturas por grupos de 
  




flotas; cebo vivo española y red de deriva francesa (Figura 3.3; a, b), cacea española y 
francesa (Figura 3.3; c , d) y arrastre semi-pelágico francés (Figura 3.3.e). 
 
3.1.3.6 Estimación de los parámetros del modelo 
Se utilizó una función multinomial de máxima verosimilitud para ajustar el modelo a 
los datos de marcado y recaptura aplicado en las distintas hipótesis enunciadas. Una 
derivación de la función de verosimilitud aplicada a los datos de marcado se describe 
en Kleiber y Hampton (1994). La función matemática es: 









































el subíndice i, representa un índice del grupo de marcas liberadas, y el subíndice k, 
indica un estrato individual de recaptura, siendo cada uno, una combinación del 
período de la recaptura, flota y tiempo en libertad. Con el fin de estimar los 
parámetros de mortalidad por pesca y disminución en número (A) del modelo en los 
tres hipotéticos supuestos, se minimiza el logaritmo negativo de esta función, 
utilizando un algoritmo quasi-Newton (Otter Research, 2000). La matriz de varianza-
covarianza de los parámetros estimados se estimó a partir de la matriz inversa de la 
matriz Hessian (Bard, 1974). 
 
3.1.3.7 Escenarios ajustados con el modelo de disminución de marcas 
Los datos de marcado y recaptura del atún blanco del Atlántico norte, junto con los 
datos de esfuerzo de las flotas que recapturaron y comunicaron las marcas se 
  




ajustaron con el modelo descrito (3.1) para estimar los parámetros en la manera 
descrita en los apartados anteriores. Los tres diferentes supuestos descritos para el 
tratamiento de los períodos de pre-mezcla espacial de las marcas y otras 
especificaciones en cada caso particular se resumen así: 
• El supuesto 1: en el que se ajustó el modelo (3.1) y se consideró que no hubo 
período de pre-mezcla de los ejemplares marcados con la población no 
marcada, que la capturabilidad fué constante y la tasa de comunicación de 
recapturas fijada (β= 0,8) se consideró igual para todas las flotas. Con el 
objetivo de examinar la sensibilidad de los resultados del parámetro de tasa de 
pérdida A ("attrition rate") a los distintos valores en la tasa de recapturas de las 
flotas, se ensayaron diversos valores para (β), en el rango de 0,1 a 1, y se 
asumió que β =1 , representa el 100% de comunicación de recapturas. 
• El supuesto 2: en este caso, se usó la prueba de la razón de máxima 
verosimilitud para escoger el tamaño óptimo en el número de periodos de pre-
mezcla, para cada conjunto de datos. Se inició el ajuste del modelo con 1 mes 
de pre-mezcla y a continuación se añadió un mes más de tiempo de pre-mezcla 
secuencialmente en los sucesivos ajustes del modelo. Se estableció un período 
de pre-mezcla máximo de 5 meses en el ajuste del modelo, tal como lo 
recomendaron Hoenig et al. (1998) y Hampton (2000). Se considera óptimo el 
período de pre-mezcla menor, entre los períodos de mezcla probados, para el 
cual el valor crítico de P (probabilidad) de la prueba de Chi cuadrado es > 0,05, 
cuando se añade un período de mezcla. De esta forma, se definió el período de 
pre-mezcla que mejor se ajustó al conjunto de datos. 
• El supuesto 3: se diseñó con unos períodos específicos  de pre-mezcla de 1 mes 
para las flotas de españolas de cebo vivo y cacea y la flota francesa de arrastre 
semi-pelágico y un tiempo de tres meses en el caso de las flotas de cacea y red 
de deriva francesas. La capturabilidad se asumió constante y la tasa de 
  




comunicación de recapturas con un valor fijado relativamente elevado (β= 0,8) 
se consideró igual para todas las flotas. 
 
3.2 Reproducción: madurez sexual y fecundidad 
Este apartado incluye la información recogida sobre los ejemplares de atún blanco que 
fueron capturados y muestreados durante la realización de la campaña de prospección 
de atunes desarrollada en el Atlántico en 2002, a bordo del B/O de investigación 
"Shoyo-Maru". Así como los análisis histológicos que fueron realizados a partir de las 
muestras de gónadas obtenidas para determinar la madurez sexual por medio de 
cortes histológicos y para estimar la fecundidad de las hembras. 
 
3.2.1 Obtención de muestras 
Durante la campaña de investigación, desarrollada desde junio a octubre de 2002 en 
las áreas central y tropical del Atlántico norte y en el área tropical del Atlántico 
sudoeste sur, se realizaron un total de 57 operaciones de pesca o lances con arte de 
palangre. Los lances se distribuyeron en  los cuatro transectos de muestreo que fueron 
diseñados para cubrir los objetivos de la campaña de prospección (Okamoto et al., 
2003). Un total de 39 ejemplares de atún blanco fueron capturados y muestreados, de 
ellos 5 ejemplares eran hembras. 
La clasificación temporal de los transectos de muestreo fue como sigue: 15 de junio- 
16 julio (transecto 1), 1 julio-21 agosto (transecto 2), 26 agosto a 22 septiembre 
(transecto 3) y 27 septiembre- 28 de octubre (transecto 4). La distribución geográfica 
de los lances correspondientes a los diferentes transectos se representó en la Figura 
3.4. 
  






Figura 3.4. Distribución geográfica de las operaciones de pesca (lances) de palangre realizadas 
en cada transecto durante la campaña oceanográfica B/O Shoyo-Maru realizada en 
2002. 
 
La mayor parte de las operaciones de pesca (lances de muestreo) se realizaron con 7 
líneas entre flotadores, a una profundidad media entre las isobatas de 120 y 130 
metros. La profundidad máxima por lance alcanzada por los anzuelos se registró  a una 
profundidad promedio entre 150-190 metros. En los transectos 1 y 2, se largaron un 












pesca efectuada. En los transectos 3 y 4 se largaron 950 anzuelos por lance, cebados 
con cefalópodos o caballa (Scomber sp.). 
En la campaña se realizaron un número de  operaciones de pesca o lances en cada 
transecto, que variaron en número de lances por orden correlativo de transecto 
realizado: 13, 17, 15 y 12 lances respectivamente en cada transectode la campaña 
(Figura 3.4). La información detallada acerca del tipo de arte de palangre empleado y 
las actividades efectuadas durante los transectos 1 y 2, fueron descritos por Okamoto 




Figura 3.5. Medición de longitud a la horquilla (LH) de atún blanco. Manual ICCAT (2006-2015). 
 
Todos los atunes blancos capturados vivos o muertos, fueron examinados y 
muestreados. Para cada ejemplar fue anotada la siguiente información: medida de la 
longitud a la horquilla (LH), definida como la distancia en línea recta desde la 
mandíbula superior a la horquilla de la aleta caudal  en centímetros, aproximada al 
  




centímetro inferior (Figura 3.5), el peso vivo en kilos, sexo y el peso de las gónadas 
aproximado al gramo inferior. El primer radio espinoso de la primera aleta dorsal 
(espina) y las gónadas de cada individuo fueron extraídos. 
 
3.2.2 Procesamiento de las muestras de gónadas 
La totalidad de los atunes blancos capturados tanto en el Atlántico norte (transectos 1 
y 2) como en la zona tropical del Atlántico sur (transectos 3 y 4), fueron muestreados 
para pposteriores estudios biológicos, entre los principales: fecundidad, madurez 
sexual, comportamiento alimenticio, crecimiento y genética.  
Los ejemplares se clasificaron como stock norte o sur en base a la localización donde 
fueron capturados y siguiendo la división establecida en el paralelo 5 º N por ICCAT 
para separar ambos stocks. 
Una vez identificados, como macho o hembra, cada par de gónadas (ovarios/ 
testículos) fueron extraídos de la cavidad abdominal y se obtuvo una sección de 2 cm 
de grosor, de la parte central de la gónada correspondiente. Las secciones extraídas se 
introdujeron en recipientes con formol neutro al 4%, para su conservación  y 
almacenamiento. En el laboratorio, cada una de estas muestras extraídas y 
conservadas, se lavaron con una solución tamponada, fueron deshidratadas en una 
serie de etanol de graduación creciente y dos pasos de butanol como solución 
intermedia. Posteriormente se incubaron en parafina (tres pasos) y finalmente se 
solidificaron en moldes de parafina. 
De los bloques resultantes de cada muestra (ejemplar), se obtuvieron diez secciones 
de aproximadamente 10 µm con un micrótomo y fueron montadas en porta objetos y 
teñidas con tricrómico de Mallory para una evaluación histológica general de las 
gónadas. Las muestras así procesadas fueron examinadas y fotografiadas con un 
  




fotomicroscopio Leyca. La información referida a las hembras capturadas y estudiadas 
en detalle se presenta en la Tabla 3.4.a. 
Tabla 3.4.a. Información obtenida de las hembras de atún de blanco estudiadas. 
 
 
Un resumen de la información disponible del conjunto de los ejemplares capturados, 
machos y hembras, que fueron muestrados en la totalidad de transectos realizados 






Transecto  Lance Nº peces Sexo Código Talla LH (cm) Peso vivo (k) Gónadas (g) Stock
1 2-7 1  hembra L8-9 105 29,3 418 N
3 16-9 1  hembra L43 - 13 102,7 24,8 600 S
3 16-9 1  hembra L43 - 17 100 25,9 397 S
3 16-9 1  hembra L43 - 19 106 26,9 315 S
18-9 1  hembra L45 - 7 100,8 23,5 325 S
  




Tabla 3.4.b. Resumen de la información procedente de los atunes blancos muestreados en la 
campaña realizada por el B/O Shoyo-Maru en 2002 en el Atlántico. 
 
                                                            
  




3.2.2.1 Determinación de la edad de los ejemplares muestreados 
Las espinas recogidas de cada individuo fueron procesadas siguiendo el método que 
descrito por Bard y Compeán (1980) y recogido en el protocolo que elaboraron Ortiz 
de Zárate et al. (2007) para la preparación de espinas de atún blanco y posterior 
lectura. Las dos secciones transversales obtenidas de cada espina, con un grosor de 0,5 
mm, se montaron en portaobjetos y se cubrieron con resina transparente para fijar la 
sección. Se procedió a la lectura de las muestras, con luz transmitida en un proyector 
de perfiles (NIKON 6C) con x10 ó x20 aumentos. 
Se observó una banda de crecimiento (oscura) asociada con los anillos hialinos 
(translúcidos con luz transmitida), denominados en adelante annuli (plural), cuya 
alternancia sucesiva en el tiempo fue interpretada como correspondiente a un ciclo 
anual completo. Este patrón de crecimiento anual se basa en la teoría de Bard y 
Compeán (1980), quienes enunciaron la hipótesis sobre la formación de dos anillos 
hialinos (annuli) por año, explicada a través del ciclo biológico del atún blanco del 
Atlántico norte (Bard, 1981), como respuesta a cambios fisiológicos asociados al 
comportamiento migratorio exhibido en el Atlántico norte (Figura 1.9 en Introducción). 
Ocasionalmente, apareció reabsorción de la zona central de la espina, más patente a 
medida que crece el pez. Este fenómeno se manifiesta con más frecuencia en los 
ejemplares adultos (talla > 85 cm LH) e impide identificar los anillos de crecimiento 
formados a edades tempranas, que corresponderían individuos de edad 1 o edad 2. 
Con el fin de solventar el problema causado por la reabsorción, se emplea el método 
de análisis retrospectivo o retrocálculo. En este estudio se empleó un modelo de 
regresión lineal ajustado a las observaciones de la longitud de cada individuo y el 
diámetro correspondiente de la sección de la espina, en el momento de la captura 
(Ortiz de Zárate et al., 2005). Para evitar el sesgo en las tallas retrocalculadas por la 
  




relación lineal, conocido como fenómeno de Lee (Lee´s phenomenon, Lee, 1912), se 
usó la corrección del método proporcional (Fraser, 1916; Lee, 1912). 
Aplicando este método de retrocálculo se pudo estimar la talla del pez 
correspondiente al diámetro medido del primer anillo identificado en la sección y se 
asumió una edad correspondiente a esta talla retrocalculada, basado en datos de talla 
media por edad disponibles. A partir de este primer anillo identificado y determinada 
la correspondiente edad, se contaron los sucesivos annulli, y de esta forma se estimó 
la edad de los ejemplares, que presentaron una zona de reabsorción en el centro de la 
sección de la espina. 
La estimación de la precisión de las lecturas de edades y el coeficiente de variación del 
método de la lectura de espinas se calculó a partir de las lecturas independientes de 
una misma muestra por varios lectores, siendo de más experiencia definido como el 
patrón de referencia. Las edades determinadas por los lectores fueron comparadas 
con un método estadístico (Eltink, 2000) para calcular el sesgo entre lectores (prueba 
de Wilcoxon), la precisión y el coeficiente de variación por grupo de edad y global de 
cada lector. 
Se obtuvo un coeficiente de variación combinado bajo (CV=8,5%) para todos los 
lectores (n=4) y uno global de cada lector, que varió desde un valor bajo de un lector 
(CV=2,2 %) hasta valores mayores en otros lectores (CV < 10,8 %). Se estimó un 
porcentaje de acuerdo de 82% entre el conjunto de lectores (Ortiz de Zárate et al., 
2005). Dos lectores mostraron menor sesgo en las lecturas, de acuerdo al ajuste del 
contraste de muestras (prueba Wilcoxon, p>0,05). A partir de estos resultados, los dos 
lectores con menor sesgo, realizaron lecturas independientes de las muestras 
obtenidas y aplicando esta metodología se contrastó y determinó la edad de los 
ejemplares de atún blanco muestreados. Una selección de algunas imágenes de 
espinas leídas se muestra en la Figura 3.6. 
  




Para la determinación de las edades de los ejemplares capturados en el Atlántico sur, 
se empleó la hipótesis de la lectura de radios espinosos descrita por Lee y Yeh (1993). 
Las muestras del Atlántico sur se contrastaron con una segunda lectura, realizada por 
el autor principal (Lee, comunicación personal) para evitar el sesgo en las lecturas. 
3.2.3 Análisis de las muestras 
3.2.3.1 Desarrollo de los ovocitos y medidas 
Con el objetivo de determinar el ciclo ovárico y sus fases de madurez es fundamental 
describir el desarrollo de los ovocitos y su maduración en el ovario. En este estudio se 
utilizaron cinco estadios de desarrollo de acuerdo con los criterios establecidos por 
Yamamoto (1956), Forberg (1982) y Hunter et al. (1992): 
1. perinuclear (ovocitos en crecimiento primario). 
2. ovocitos lipídicos (junto con los ovocitos en crecimiento primario forman el 
conjunto de ovocitos previtelogénicos). 
3. ovocitos en fase inicial de vitelogénesis. 
4. ovocitos en vitelogénesis avanzada 
              las fases de desarrollo: 3 y 4, conforman los ovocitos vitelogénicos. 
5. ovocitos hidratados (ovocitos posvitelogénicos). 
El estadio más avanzado de desarrollo de los ovocitos presentes en cada ovario se usó 
para determinar la fase de desarrollo de los ovarios de las cinco hembras analizadas. 
Con el fin de describir la dinámica de reclutamiento de los ovocitos en la especie y para 
las posteriores estimas de fecundidad fue necesario medir los ovocitos en los 
diferentes estadios de desarrollo. 
  
  







Figura 3.6. Espinas leídas para determinar la edad. a) Hembra L8-9, de 105 cm LH y 7 años. b) 
Hembra L43-17, de 100 cm LH y 7 años. c) Macho L12-16, de 92 cm LH y 5 años. d) 











El diámetro de cada ovocito se calculó como la media del diámetro menor y mayor de 
ese ovocito. Se midieron 100 ovocitos de cada tipo provenientes de cada hembra 
analizada. Para ello se empleó un sistema de análisis de imágenes por medio de un 
proyector de perfiles Nikon y un contador digital. Solo aquellos ovocitos seccionados a 
través del núcleo fueron medidos. 
Tanto el análisis histológico como la distribución del diámetro de los ovocitos de cada 
hembra de atún blanco se usó para evaluar la secuencia de puesta (West, 1990). 
 
3.2.3.2 Clasificación histológica de las hembras 
La condición reproductiva del atún blanco se estimó mediante el empleo de dos 
sistemas histológicos: uno para estimar la madurez sexual y otro para evaluar el estado 
de actividad de las hembras maduras. Cada ovario se examinó y clasificó conforme a 
ambos sistemas (Hunter y Goldberg, 1980; Hunter y Macewicz, 1980, 1985a, b; Hunter 
et al., 1986). 
Las hembras inmaduras no han alcanzado la madurez sexual y no se reproducen, en la 
época de puesta. Se caracterizan por la presencia de ovocitos en fase de crecimiento 
primario (perinuclear). 
Conforme con el estado de madurez sexual, se considera que una hembra es madura 
cuando tiene la capacidad de reproducirse en la estación de puesta inmediata. Signos 
histológicos de madurez son la presencia de ovocitos con gránulos de vitelo, ovocitos 
hidratados y folículos postovulatorios. 
En lo que concierne a los estadios de actividad, un ovario maduro se considera inactivo 
cuando contiene solo ovocitos previtelogénicos (sin vitelo) y no presenta estructuras 
en fase de atresia (degenerativa). Un ovario maduro activo presenta ovocitos con 
vitelo o hidratados (ovocitos vitelogénicos y posvitelogénicos), o folículos 
  




postovulatorios recientes y pueden presentar un grado moderado de folículos 
atrésicos, estructuras generadas durante la reabsorción de ovocitos que no fueron 
puestos. Las hembras activas se clasificaron posteriormente en tres estados de 
desarrollo en función de un criterio adicional: prepuesta (capacitados para la puesta), 
puesta y pos- puesta (Macías et al., 2004), tal como se detalla a continuación: 
• Hembras en prepuesta: son aquellas hembras cuyos ovarios muestran signos 
de que van a realizar puestas efectivas en la presente estación de puesta. 
Presentan ovocitos vitelogénicos como la fase más avanzada de ovocitos 
presentes en el ovario. Pueden mostrar los primeros signos de ovocitos 
posvitelogénicos pero no presentan signos de puestas recientes o inminentes 
(ovocitos hidratados o con migración nuclear, folículos postovulatorios o altos 
porcentajes de atresia). El ovario muestra una densidad elevada de ovocitos. 
• Hembras en puesta: aquellas que presentan el ovario con folículos 
postovulatorios o signos de puesta inminente, como son la presencia de 
ovocitos con migración nuclear o hidratados. En individuos que son ponedores 
parciales esta fase es recurrente, por lo que los ovarios pueden presentar 
signos de puestas pasadas con folículos postovulatorios (en fases avanzadas de 
reabsorción), atresia en grado moderado o medio (< 50%) y suficientes ovocitos 
en vitelogénesis para completar las puestas subsiguientes. 
• Hembras en post-puesta: pueden mostrar signos de puesta reciente (folículos 
postovulatorios), altos niveles de atresia (>50%) de los ovocitos vitelogénicos y 
baja densidad de ovocitos vitelogénicos por lo que no pueden completar otro 
pulso de puesta. 
 
3.2.3.3 Clasificación histológica de los machos  
Los testículos del atún blanco consisten en unos túbulos seminíferos intercalados en el 
estroma del tejido conectivo. Las paredes de los túbulos están formadas por cistes 
  




integrados por grupos de células germinativas, que se desarrollan sincrónicamente, 
envueltas en prolongaciones de las células de Sertoli. La proporción de cistes que 
contienen espermatogonias, espermatocitos, espermátidas y espermatozoides en los 
testículos define las fases de desarrollo (Grier, 1981). Los machos se consideraron 
sexualmente maduros cuando los testículos mostraban señales de actividad; cistes 
activos y esperma en el lumen de los túbulos seminíferos. 
Los machos maduros de atún blanco se clasificaron como: 
a) machos activos en prepuesta, cuando presentaban alta incidencia de 
espermatocitos y cistes de espermátidas en las paredes de los túbulos seminíferos y un 
número pequeño de espermatozoos en el lumen de los túbulos seminíferos. 
b) machos activos en puesta cuando mostraban una concentración elevada de 
esperma en los túbulos seminíferos, niveles inferiores de meiosis y un número 
pequeño de cistes en las paredes de los túbulos seminíferos. 
 
3.2.3.4 Estimación de la fecundidad 
La fecundidad se estimó con la aplicación del método estereológico desarrollado por 
por Weibel y Gómez (1962) cuya formulación fue posteriormente modificada por 
Weibel et al. (1966). Este método se ha empleado previamente con considerable éxito 
para la estima de la fecundidad en peces (Weibel, 1969; Williams, 1977; Emerson et 
al., 1990; Greer Walker et al., 1994; Coward y Bromage, 1998; Medina et al., 2002). 
La aplicación de este método permite calcular el número de ovocitos en cada estadio 
de desarrollo presentes en el ovario. El número de ovocitos hidratados que se 
encuentren en las hembras maduras en prepuesta se emplea para estimar la 
fecundidad. A partir de microfotografías de las secciones histológicas de cada ovario, la 
  




densidad numérica (NV) se calculó para cada estadio de desarrollo de los ovocitos de 
acuerdo al método estereológico aplicado. 
El método estereológico sigue el principio de Delesse (1847) para la estimación de la 
fracción de volumen ocupada por las partículas a contar. Este principio postula que el 
volumen fraccional Vi de un componente i en un tejido es proporcional a su área de 
corte Ai. 
La expresión matemática es: 
Nv =(𝜅𝜅 / 𝛽𝛽)( Na3/2 / Vi1/2) 
donde: 
Nv = Número de ovocitos por unidad de volumen. 
Na= Número de secciones transversales por unidad de área 
Vi= Fracción de volumen ocupada por cada tipo de ovocito (=Ai, área proporcional) 
𝛽𝛽 = coeficiente de forma 
𝜅𝜅 = coeficiente de la distribución de talla de los ovocitos 
 
El coeficiente de forma 𝛽𝛽  se determinó empleando una función cilíndrica para la fase 
perinuclear y una función elipsoide para las otras fases de desarrollo de los ovocitos.  
El coeficiente K se definió como K= (M3/M1)3/2, donde M1 y M3 son el primer y tercer 
momento de la distribución normal de la talla (Weibel, 1969; Williams, 1977). 
El parámetro Na, se calculó como el número de ovocitos que aparecen dentro de cada 
marco de referencia (malla) empleada dividido entre el área del sistema de prueba. En 
  




la Figura 3.7 se presenta la malla de puntos superpuesta a la muestra de tejido ovárico 
y el contaje realizado en una sección. Las secciones de ovocitos cortadas por el margen 
derecho y superior del marco de referencia fueron incluidas en el conteo, mientras que 
las secciones cortadas por el margen izquierdo e inferior respectivos fueron excluidas. 
 
 
Figura 3.7. Malla de puntos empleada en el contaje de ovocitos y en la estimación del área 
ocupada por cada tipo de ovocitos presentes en cada muestra ovárica analizada. 
Método Weibel y Gomez (1962). 
 
El área proporcional Ai (parámetro Vi), que ocupa cada tipo de ovocito en la muestra, 
se calcula con el contaje del número de puntos de la malla que solapan el estadio de 
ovocito identificado en cada una de las 10 secciones obtenidas de cada ovario. La suma 
de puntos contadas en cada estadio de ovocitos se divide por el número de puntos 
  




totales de la malla (n=256). (Weibel & Gómez, 1962; Weibel et al., 1966; Weibel, 1969; 
Williams, 1977). 
Una vez obtenido el parámetro Nv mediante la ecuación anterior, el número total de 
ovocitos en cada estadio de desarrollo que contenía cada ovario se obtuvo 
multiplicando el Nv correspondiente a cada tipo de ovocitos por el volumen del ovario 
completo. 
La fecundidad parcial se estimó usando el Nv correspondiente a los ovocitos 
hidratados presentes en los ovarios de aquellas hembras que los presentaban pero que 
no contenían folículos postovulatorios multiplicado por el volumen total de la gónada. 
Para estimar el volumen del ovario, se pesó una muestra (g) obtenida de cada ovario, 
se introdujo en una probeta y se anotó el volumen de agua desplazado. De esta 
manera se calculó la densidad del ovario. Seguidamente, se estimó el volumen total 
del ovario dividiendo el peso del ovario (g) obtenido durante el muestro por la 
densidad estimada. A partir de esta estimación, se calculó la fecundidad relativa 
expresada como el número de ovocitos por gramo de peso vivo del pez. Este 
parámetro es particularmente útil para comparar hembras de distinta talla, de 
distintas áreas geográficas o comparar la fecundidad relativa entre especies 
relacionadas. 
 
3.2.3.4.1. Patrón de puesta 
A partir de los resultados procedentes de los análisis histológicos de los machos y las 
hembras, se clasificarón los ejemplares de acuerdo a la localización geográfica de cada 
individuo en relación al mes en el que se produjo su captura. Se examinaron los los 
estadios de madurez definidos y deducir una posible existencia de algún patrón de 
puesta en los ejemplares estudiados tanto en el Atlántico norte como en el sur.  
  




3.3 Crecimiento de atún blanco 
3.3.1 Muestreo de espinas 
La actividad de las flotas españolas, que capturan atún blanco en el área del golfo de 
Vizcaya y aguas oceánicas del Atlántico nordeste, está sometida a un seguimiento, que 
se realiza por medio de la recogida de información mediante encuestas de las capturas 
y esfuerzo pesquero de un número de embarcaciones escogidas aleatoriamente. Del 
mismo modo, se llevan a cabo muestreos biológicos de la captura, que incluyen la 
obtención de tallas y un cierto número de espinas, ambos basados en un diseño de 
muestreo, que se realiza en los principales puertos de descarga en Galicia y Cantábrico 
(Ortiz de Zárate, et al., 2013; 2015). 
Anualmente, se recoge información de un número de mareas de la flotas de cacea y 
cebo vivo, cuyos datos se obtienen mediante un diseño de muestreo aleatorio 
estratificado por estrato espacio-temporal y categoría comercial de la captura 
desembarcada. Del conjunto de puertos con seguimiento de la actividad pesquera en 
el litoral Cantábrico y de Galicia, se seleccionó un número de puertos representativos 
de la actividad de cada flota, para obtener muestras del primer radio espinoso (espina) 
de la primera aleta dorsal. Se diseñó un esquema de muestreo para la obtención de 
muestras de espinas por clase de 1 cm de longitud a la horquilla, que cubría todo el 
rango de tallas de los peces desembarcados, y una estratificación espacial (1°x1°) y 
temporal (mes). De cada individuo muestreado se extrajo el radio espinoso, se midió la 
longitud a la horquilla (LH) al centímetro inferior, y se anotó la fecha y zona de pesca 
en grado por grado de latitud y longitud. 
  
  





Figura 3.8. Distribución espacial de las espinas recogidas en 2011. 
 
 
Figura 3.9. Distribución espacial de las espinas recogidas en 2012.  
  




El muestreo se realizó una vez a la semana en los cinco puertos seleccionados de 
Galicia y cornisa Cantábrica, con la finalidad de cubrir las distintas áreas de pesca en 
cuadrículas de 1°x 1° grados. Las muestras de los ejemplares de atún blanco se 
obtuvieron durante la temporada de pesca de junio a noviembre, en el año 2011 
(Figura 3.8) y el año 2012 (Figura 3.9). 
Ya que los peces se subastan enteros en la lonja, no fue posible obtener información 
sobre el sexo de los individuos muestreados. No es posible inspeccionar la cavidad 
abdominal e identificar el sexo de los ejemplares seleccionados durante  el muestreo. 
Los peces medidos en ambos años fueron agregados para obtener la frecuencia de 
tallas total correspondiente a los individuos de los cuales se extrajo la primera espina 
de la primera aleta dorsal (Figura 3.10). 
 
Figura 3.10. Frecuencia de tallas, medidas en longitud a la horquilla (LH, cm), del número total 













3.3.2 Determinación de la edad por lectura de espinas 
3.3.2.1 Validación de los anillos de crecimiento 
El empleo de un método para determinar la edad de una especie por medio de lectura 
de anillos en piezas esqueléticas, cuya formación se asume anual, debe satisfacer la 
condición de estar validado. La validación del método implica, que hay que determinar 
el significado temporal de un incremento de crecimiento identificado. Se trata de 
demostrar que asignar edades en base al número de anillos identificados está 
corroborado de manera independiente, para al menos algunos individuos de la 
muestra. La validación puede hacerse para individuos de edad conocida, o para 
individuos donde se conoce la periodicidad de formación de los anillos (Beamish y 
McFarlane, 1983; Campana, 2001). La validación es importante porque factores 
externos (ej. temperatura, desplazamientos) influyen en la periodicidad de la 
formación de los anillos hialinos y estos pueden formarse una o dos veces al año 
(Anon., 2015). Idealmente hay que validar la correspondencia entre el número de 
anillos y cada edad, pero es particularmente importante validar la formación del 
primer anillo, ya que éste no se deposita necesariamente al final del primer año de 
edad. 
En ejemplares de atún blanco del Atlántico norte, se describió la periodicidad en la 
formación de los anillos hialinos por medio de la lectura de espinas obtenidas de 
ejemplares recapturados que habían sido marcados e inyectados con oxitetraciclina 
(Ortiz de Zárate et al, 1996). Se recapturaron y obtuvieron espinas de 21 individuos 
inyectados con oxitetraciclina con información completa de talla y fecha, que habían 
permanecido 1 y 2 años en libertad y cuya marca de oxitetraciclina era patente.Estos 
autores, identificaron la formación de un anillo hialino entre septiembre y noviembre. 
También observaron en algunos ejemplares la formación de un triplete de anillos 
hialinos (annuli) y en otros ejemplares un único anillo hialino (annulus), posterior a la 
marca correspondiente a la absorción de la tetraciclina inyectada en el pez marcado en 
  




una fecha dada. Los casos en los que se distinguió la formación de 1 anillo hialino y de 
3 anillos hialinos próximos o triplete, y la correspondiente banda oscura de 
crecimiento asociada en relación al tiempo en libertad, representaron un 12% y un 
29% de sucesos respectivamente del total de muestras examinadas (n=21). 
En el proceso de determinación de los grupos de edad a partir de la marca depositada 
de oxitetraciclina, estas formaciones integradas por 1 anillo haialino o un triplete de 
anillos y sus correspondientes bandas oscuras de crecimiento, se consideraron 
equivalentes al patrón más abundante observado en la formación de los anillos 
hialinos identificados en las espinas analizadas, que correspondió a un doble anillo y 
una banda oscura de crecimiento formado en un año. 
Este patrón de formación de anillos hialinos anuales identificado en las espinas 
analizadas, fue el más abundante y representó el 59% de los casos, en el conjunto de 
las muestras obtenidas para la validación de la edad. 
La aparición del primer anillo en las secciones de espinas de atún blanco del Atlántico 
norte ha sido validado por medio de la lectura de anillos diarios leídos en otolitos 
extraídos y procesados con un corte transversal, según el método descrito por Rees et 
al., (1996). Diez ejemplares de atún blanco juvenil procedentes de la pesquería del 
golfo de Vizcaya fueron muestreados en septiembre de 2004. Se extrajeron ambas 
piezas esqueléticas: otolitos y la primera espina de la primera aleta dorsal de cada 
individuo. Se realizó un estudio comparativo de la formación de anillos hialinos y la 
edad determinada en ambas piezas esqueléticas. La muestra contenía ejemplares 
juveniles, con una talla de 40 a 44 cm de longitud a la horquilla, que representan los 
ejemplares de menor talla accesibles a la pesquería de atún blanco en el área del 
Atlántico nordeste. 
En los otolitos, los anillos de crecimiento diario se distinguían claramente progresando 
desde el núcleo hasta el borde de la sección, mostrando zonas alternativas de acreción 
  




y discontinuas sucesivas (Tanaka et al., 1981). Se identificó la edad de estos individuos 
comprendida entre 215 y 281 días, para los ejemplares con tallas comprendidas entre 
40 y 43 cm longitud a la horquilla. La lectura de un único pez de 44 cm arrojó un 
resultado de 324 días de edad. Cada espina extraída fue leída con el método  descrito 
en la sección anterior. 
Fueron recogidas 10 espinas, pero solo  pudieron leerse 4, debido a la imposibilidad de 
obtener secciones enteras de la espina debido al reducido tamaño del diámetro y el 
método de corte empleado. La lectura de las 4 muestras, indicó que un anillo hialino 
era visible en todas las espinas (n=4) y correspondía a una edad observada en los 
respectivos otolitos, de entre un mínimo de 200 y un máximo de 250 días, en función 
del ejemplar leído del conjunto (Lu et al., 2007). 
 
3.3.2.2 Lectura de espinas  
La fecha de nacimiento del atún blanco en el Atlántico norte ha sido fijada el primero 
de junio, de acuerdo a un período prolongado de puesta que se extiende de marzo a 
octubre, con un pico en junio y julio (ICCAT, 2015). 
El método utilizado en la determinar de la edad se basa en interpretar el primer anillo 
visible, formado durante la primera migración de los ejemplares juveniles nacidos en el 
año (cohorte), desde el área de puesta a la zona del Atlántico central, donde 
permanecen los meses de invierno, con una edad aproximada de 6 meses (Bard, 1981). 
Siguiendo, a partir de este anillo (6 meses), la sucesiva banda formada por un doble 
anillo hialino de primavera-verano y de otoño (en lo sucesivo referido como annuli) 
(Beamish y McFarlane, 1987; Secor et al., 1995) y una zona oscura de crecimiento se 
asignó al grupo de edad 1 y contando sucesivas pares de anillos hialinos y zonas de 
crecimiento (oscura) la edad de cada ejemplar fue determinada. Si en las muestras 
  




recogidas en otoño, aparecía ya formado un anillo hialino (en lo sucesivo referido 
como annulus), la edad del pez fue asignada como perteneciente a la misma clase de 
edad (ej., clase de edad 1), en vez de clase de edad 1+, que correspondería por el 
tiempo sobrepasado en relación a la fecha de nacimiento establecida el 1 de junio. En 
la lectura de las muestras se considero la fecha de captura del ejemplar muestreado. 
En algunas secciones se observó la formación de un solo un anillo hialino (annulus) y 
una zona de crecimiento, identificada como una banda oscura, en vez del doble anillo 
primavera-verano y otoño (annuli). Este patrón de formación de un único anillo hialino 
(annulus) fue interpretado como una marca de crecimiento anual, como describieron 
Ortiz de Zárate et al. (1996). Aunque, en la mayoría de las secciones leídas, el patrón 
que aparecía era el formado por un doble anillo hialino (annuli) y una zona de 
crecimiento oscuro anual. 
Algunas fotos de muestras de secciones de espinas leídas de ejemplares de atún 
blanco procedentes de las pesquerías de superficie en el Atlántico nordeste y golfo de 
Vizcaya se han incluido para ilustrar la lectura de anillos realizada para determinar la 
edad (Figura 3.11). 
En ocasiones, la presencia de reabsorción del tejido óseo en el centro de la sección de 
la espina contribuye a ocultar el primer doble anillo hialino (annuli) de primavera y 
otoño en la edad 1, e incluso el anillo hialino de la primavera u otoño o ambos en la 
edad 2, al estudiar  ejemplares de más edad. Para determinar la edad del primer anillo 
doble visible, se emplearon las medidas de los anillos en los ejemplares leídos 
pertenecientes a los grupos de edad 1, 2 y 3 de la muestra, y así  estimar los diámetros 
medios de los annuli (mm) respectivos por grupo de edad y la desviación estándar 






















Figura 3.11. Imágenes de secciones de espinas de atún blanco del Atlántico norte, leídas con 
el proyector de perfiles, con x20 aumentos. a) Ejemplar de 56 cm de longitud (LH) y 
edad 1 en julio,b) ejemplar de 67 cm de longitud (LH) y edad 2 en agosto, c) ejemplar 
de 71 cm de longitud (LH) y edad 3 en agosto, d) ejemplar de 94 cm edad 4, en agosto, 









De este modo, la medida del diámetro del primer anillo visible en los individuos de más 
edad (> 3 años) se comparó con la media (µ ±  𝑆𝑆𝑆𝑆) de los diámetros calculados en los 
grupos de edad anteriores, de  1 a 3 años,  para identificar la edad correspondiente a 
dicho primer anillo hialino visible en la sección. Los sucesivos annuli visibles se 
contaron a partir del primer anillo así identificado (Ortiz de Zárate et al., 2005). En las 
muestras recogidas en 2011 y 2012, el primer annulus identificado con este método 
representó el 16% (annulus de otoño), para la edad 1 y un porcentaje del 2,6% 
(annulus primavera-verano u otoño) en la edad 2, en el conjunto de las muestras 
observadas. 
La determinación de la edad mediante el recuento de anillos, no es necesariamente un 
método preciso y puede incorporar sesgos en la asignación de la edad, debido a la 
subjetividad del lector en la identificación de marcas de crecimiento (annuli). El 
método de interpretación de anillos empleado en este estudio fue verificado 
previamente para comprobar la reproductibilidad del método de lectura entre lectores 
involucrados en la estimación de edades anuales y comprobar la consistencia del 
método y su aplicación estándar método de determinación de la edad por lecturas de 
espinas de atún blanco. Para evaluar la precisión del método e identificar la presencia 
de sesgos, se identificó previamente el lector de "referencia". Sus lecturas de una 
muestra de intercambio de espinas fueron utilizadas para contrastar las lecturas de la 
muestra por otros tres lectores independientes que hicieron lecturas de la misma 
muestra de espinas. Los diagramas de edad entre pares de lectores fueron 
introducidos por Campana et al. (1995), para comparar los sesgos en la asignación de 
edades. Estos gráficos fueron implementados en el procedimiento elaborado por Eltink 
(2000), que se aplicó en este estudio para evaluar la reproducibilidad de las lecturas. El 
coeficiente de variación (CV) de los tres lectores se estimó en un 8,5 % y el acuerdo 
general en un 82% entre lectores (Ortiz de Zárate et al., 2005), que implicaba un buen 
nivel de precisión del método en la reproducibilidad de lecturas (Campana, 2001; 
  




Campana et al., 1995) de anillos en las espinas para determinar la edad de esta 
especie. 
Esta metodología estandarizada empleada en la interpretación de los anillos hialinos y 
bandas oscuras de crecimiento, como marcas de crecimiento anual, se aplicó en este 
estudio. Dos lectores estuvieron involucrados en lecturas independientes de las 
muestras para la determinación de la edad de los ejemplares de atún blanco. (Beamish 
y McFarlane, 1983; Francis 1995). 
En el proceso de lectura, en cada sección de espina examinada, se identificó el anillo 
próximo al borde (diámetro) de la sección y se asumió formado en primavera-verano o 
en otoño, en función de la fecha de captura de cada individuo. Solo un único anillo 
medido, bien el de primavera-verano o el de otoño, se anotó en el conjunto de los 
dobles anillos hialinos anuales leídos. Las medidas de estos anillos, así anotados, se 
emplearon para reconstruir (retrocalcular) la trayectoria individual de cada pez 
analizado en las muestra de 2011 y 2012. 
En la muestra leída de los años 2011 y 2012, se emplearon en general, lecturas hechas 
por un único lector que había participado en la estandarización y contraste del método 
de lectura previamente. En el caso de los ejemplares adultos de mayor tamaño en la 
muestrada estudiada, la lectura podría resultar más ambigua en la interpretación de 
los anillos. Se obtuvieron unas submuestras anuales; un total de 75 peces y de 175 
peces adultos, respectivamente. Los dos lectores con experiencia en lectura de espinas 
de atún blanco procedieron a la lectura independiente de ambas submuestras y las 
edades determinadas fueron comparadas estadísticamente. 
Se utilizaron dos pruebas estadísticas de simetría que utiliza una prueba de chi 
cuadrado (χ2)  para el test (Bowker, 1948; Evans y Hoenig, 1998). La precisión entre los 
dos lectores se estimó con un procedimiento desarrollado por McBride (2015) e 
implementado en una hoja de cálculo (S. Sutherland NOAA). 
  




Los resultados de las dos lecturas independientes en ambas pruebas de simetría no 
mostraron evidencia de asimetría en las lecturas de 2011 para el test de Bowker (χ2 = 
13,33; gl =10, p= 0,21) y el test de Evans y Hoenig (χ2 = 1,84; gl =3, p= 0,61). Para las 
dos lecturas de las muestras de 2011, se estimó un CV de 9,7 %, que fue considerado 
una estimación robusta de la precisión y un valor aceptable, puesto que no existe un 
umbral para rechazar o aceptar, aunque cuanto menor sea este valor (CV), más precisa 
es la lectura (Campana, 2001). 
En el caso de las muestras de 2012, los resultados de las lecturas de ambos lectores 
independientes, mostraron evidencia de asimetría con un nivel de significación del 5% 
(α = 0,05) en el caso del test de simetría de Bowker (1948) (χ2= 18,9; gl=8, p=0,015). 
Los resultados del test de simetría de Evans-Hoenig (1998) (χ2= 7,79; gl=3, p=0,051) la 
hipótesis nula de simetría no pudo ser rechazada; y el coeficiente de variación (CV) 
estimado fue 8,6 %. El número de muestras para las que no hubo acuerdo entre los 
dos lectores, fue de 24 en 2011 y 50 en 2012, respectivamente. Estas muestras fueron 
leídas conjuntamente por los dos lectores y se alcanzo un acuerdo en la edad 
determinada en cada muestra. Tan sólo 2 y 3 espinas fueron descartadas en 2011 y 
2012, respectivamente. 
El análisis retrospectivo o retrocálculo es un método que permite reconstruir 
(retrocalcular) la trayectoria vital de cada pez (Everhart et al., 1976; Ricker, 1975; 
Francis, 1990). A través del empleo de las mediciones de los diámetros de los anillos de 
crecimiento anuales es posible deducir la talla en edades previas a la de captura, 
cuando los incrementos del crecimiento pueden leerse con precisión y exactitud 
(Campana, 1992). El uso de esta técnica permite obtener múltiples observaciones para 
un mismo individuo de longitud del pez y edad que describen patrón de crecimiento 
individual. 
Por último, los modelos de retrocálculo asumen que existe una relación lineal entre el 
crecimiento de la espina (diámetro) y el crecimiento somático de pez en longitud (LH 
  




cm). Esta técnica de análisis retrospectivo se utilizó con las muestras de espinas leídas 
de 2011 y 2012. Se identificó el anillo próximo al borde de la sección como formado, 
bien en primavera-verano o bien en otoño, en función de la fecha de captura de cada 
individuo. Con arreglo a este criterio, en el conjunto de dobles anillos hialinos 
identificados en la lectura de cada ejemplar, solo se consideraron las medidas de un 
único anillo, el de primavera-verano (annulus) o el de otoño (annulus). Estas medidas 
se emplearon en el análisis de retrocálculo para estimar las tallas previas por edad e 
inferir la trayectoria de crecimiento individual en cada ejemplar de la muestra. 
 
3.3.3 Análisis de los datos 
3.3.3.1 Análisis del incremento en el crecimiento 
Los datos que se analizaron fueron  los recogidos en 2011 y 2012. Para evaluar si había 
bien variación anual o variación entre cohortes en el incremento del crecimiento, se 
calcularon los incrementos anuales para cada diámetro medido de la espina 
examinada. El incremento anual se definió como el cambio experimentado entre los 
anillos consecutivos de una misma muestra (individuo) dividido por la diferencia de 
edad entre los dos anillos. Normalmente fue un año, aunque puntualmente fueron 
0,75 ó 1,25 dependiendo de la fecha de captura el ejemplar, y de sí fue empleado el 
anillo de primavera-verano u otoño, tal como se especifica en la descripción del 
modelo en sección 3.3.3.3. Se empleó un modelo lineal para evaluar el efecto de la 
edad (variable numérica) y cohorte (factor) en el tamaño del incremento anual. Para 
asegurar un tamaño adecuado de muestra en cada edad y cohorte, solo las cohortes 
de 2009 y posteriores, para los peces de edad 4 o menores en el momento de la 
formación del incremento, fueron incluidos en el modelo. 
 
  




3.3.3.2 Modelos de retrocálculo de la talla 
La regresión geométrica media (GMR, acrónimo en inglés) permite estimar el punto de 
intersección en el eje y, para emplearlo como un factor de corrección biológico y 
mitigar el fenómeno descrito por Lee (Lee´s fenómeno, 1912), al aplicar el método de 
retrocálculo en el cálculo de retrospectivo de las tallas a partir de las medidas de los 
diámetros de las espinas (Ricker, 1992; Wilson et al., 2009). Los datos observados de 
las muestras obtenidas en  2011 y 2012 se combinaron y ajustaron a una función de 
regresión geométrica media (GMR) y a un modelo  de regresión lineal simple, 
utilizando los tres métodos que se detallan: 
-Método 1. El método de la regresión geométrica media (Ricker, 1992; Pilling et 
al., 2002) se utilizó para calcular las regresiones utilizando todas las medidas de la 
longitud de los peces (LH) y los diámetros de las espinas en el momento de la captura 
de las observaciones de los dos años combinados: 
𝑆𝑆=𝑎𝑎𝑆𝑆 + 𝑏𝑏𝑆𝑆𝐿𝐿𝑖𝑖 + 𝜀𝜀𝑆𝑆,𝑖𝑖 
𝐿𝐿𝑖𝑖=𝑎𝑎𝐿𝐿 + 𝑏𝑏𝐿𝐿𝑆𝑆𝑖𝑖 + 𝜀𝜀𝐿𝐿,𝑖𝑖 
donde: 
Si=  es el diámetro de la espina en el momento de la captura para el pez (i), 
Li= es la longitud del pez (i) en la captura 
aS, bS= son los coeficientes de la regresión del diámetro en función de la longitud 
aL, bL= son los coeficientes de la regresión de la longitud en función del diámetro 
εS,i= es el término de error del modelo distribuido según una normal con media cero
 (µ =0) y la varianza estimada del diámetro de la espina. 
  




εL,i= es el término de error del modelo distribuido según una normal con media cero
 (µ =0) y la varianza estimada de las tallas medidas. 





𝑎𝑎 = 𝑚𝑚𝑚𝑚𝑎𝑎𝑚𝑚(𝐿𝐿𝑖𝑖) − 𝑏𝑏 ∗ 𝑚𝑚𝑚𝑚𝑎𝑎𝑚𝑚(𝑆𝑆𝑖𝑖) 
El modelo proporcional de Fraser-Lee (Fraser, 1916; Lee, 1920) se empleó para estimar 
las tallas retrocalculadas Li,j  a partir de todos los anillos hialinos (annuli ) medidos en 
cada individuo, aplicando la siguiente expresión: 
𝐿𝐿𝑖𝑖,𝑗𝑗 = (𝐿𝐿𝑖𝑖 − 𝑎𝑎)𝑆𝑆𝑖𝑖,𝑗𝑗𝑆𝑆𝑖𝑖 + 𝑎𝑎 
donde: 
Li = es la longitud del pez (i) en la captura 
Si = es el diámetro de la espina en la captura 
Li, j  = es la talla retrocalculada a la edad j 
Si, j = es el diámetro de la espina a la edad j 
𝑎𝑎 = es la intersección en el eje-y de la línea  de la regresión geométrica media (GMR). 
ei, j= es el error estándar de la longitud  del pez y edad  
Li, j= se asume igual al error estándar calculado por el modelo de regresión de la 
longitud en función del diámetro (L en función de S)  
  




-Método 2. La regresión geométrica media (GMR) de los datos transformados 
en escala logarítmica (Ricker 1992; Folkvord y Mosegaard, 2002) se ajustó al conjunto 
de observaciones combinadas de los años 2011 y 2012, para estimar la constante de 
alometría (ν). 
log(𝑆𝑆𝑖𝑖) = 𝛼𝛼𝑆𝑆 + 𝛽𝛽𝑆𝑆 log(𝐿𝐿𝑖𝑖) + 𝜀𝜀𝑆𝑆,𝑖𝑖 log(𝐿𝐿𝑖𝑖) = 𝛼𝛼𝐿𝐿 + 𝛽𝛽𝐿𝐿 log(𝑆𝑆𝑖𝑖) + 𝜀𝜀𝐿𝐿,𝑖𝑖 




A continuación, el método no lineal de proporciones propuesto por Monastyrsky 
(1930) se usó para retrocálcular las tallas por edad (Li,j ) de todos los anillos medidos 
en cada individuo, empleando la ecuación siguiente: 
𝐿𝐿𝑖𝑖,𝑗𝑗 = �𝑆𝑆𝑖𝑖,𝑗𝑗𝑆𝑆𝑖𝑖 �𝛽𝛽 𝐿𝐿𝑖𝑖  
El error estándar 𝜀𝜀𝑖𝑖,𝑗𝑗 de Li, j se asumió igual al error estándar calculado a partir de la 
regresión de log(L) en función de log(S), convertida la escala normal en normal 
logarítmica. 
-Método 3. Cuando se usan las tallas retrocalculadas para ajustar la curva de 
crecimiento, la elección del tipo de modelo de retrocálculo, puede reducir la cantidad 
de variabilidad individual en los parámetros del modelo de crecimiento (Francis, 1995). 
Para comprobar si el uso de un método de proporciones en el retrocálculo podría 
influir en el grado de variabilidad individual en la estimación de los parámetros de 
crecimiento, se utilizó un modelo de retrocálculo que no asumía esta suposición. El 
modelo de regresión lineal simple de la transformación logarítmica del diámetro de la 
  




espina (S) en la captura frente a la transformación logarítmica de la longitud del pez en 
la captura (L) fue empleado. Su formulación se expresa como: 
log(𝐿𝐿𝑖𝑖) = 𝛼𝛼𝐿𝐿 + 𝛽𝛽𝐿𝐿 log(𝑆𝑆𝑖𝑖) + 𝜀𝜀𝐿𝐿,𝑖𝑖 
Esta ecuación se usó también para calcular las tallas a edades previas a la de captura, a 
partir de las medidas de los anillos identificados en la determinación de las edades 
anteriores a la fecha de captura. El modelo de regresión lineal implica que la misma 
pendiente entre la longitud del pez (𝐿𝐿𝑖𝑖) y el diámetro de la espina (𝑆𝑆𝑖𝑖) puede aplicarse 
a todos los peces observados. Este enfoque simplificado no se recomienda para el 
retrocálculo de las tallas, ya que se ha encontrado que los métodos proporcionales son 
más precisos y utilizan más información implícita en los datos que el método de 
regresión lineal simple (Gutreuter, 1987; Francis, 1990; Folkvord y Mosegaard, 2002; 
Schirripa, 2002). Sin embargo, este método se aplicó  para comprobar la hipótesis 
propuesta por Francis (1995), en la que refería que la variación individual observada en 
la curva de crecimiento es una consecuencia del método de retrocálculo empleado en 
la estimación de las tallas previas a la captura. 
Todos los modelos de regresión y las estimaciones derivadas de los métodos de 
retrocálculo fueron codificados con el lenguaje de programación R versión 3.1.2 (R 
Core Development Team 2015). 
Las medias y el error estándar de las tallas predichas con cada método de retrocálculo 
se usaron para ajustar el modelo de crecimiento. 
Se comprobaron la normalidad de los datos empleados en  los modelos de regresión y 
la homogeneidad de los residuos (varianza) mediante el empleo de  herramientas 
gráficas (Zuur et al., 2010). Las tallas medias predichas por grupo de edad estimadas 
con cada uno de los tres métodos de regresión descritos, fueron examinadas para 
comparar entre los distintos métodos aplicados y frente a las tallas medias por edad 
observadas en la captura. 
  




3.3.3.3Modelo de crecimiento 
Para caracterizar el crecimiento medio de la población de atún blanco se empleó la 
curva de crecimiento del modelo de von Bertalanffy (1938) para estimar los 
parámetros por medio del ajuste de pares de observaciones de talla y edad. Se fijó un 
ciclo trimestral para describir la variabilidad anual del crecimiento en relación a la 
fecha de nacimiento, establecido el 1 junio. De este modo, para cada individuo, la edad 
decimal se estimó en relación al trimestre en el que fue capturado. A los peces 
capturados en junio se adjudicó una edad de x,0. A los peces capturados entre julio y 
septiembre una edad de x,25, y por último a los peces capturados entre octubre y 
diciembre una edad de x,50, donde x representa la edad determinada por la lectura de 
la espina de cada pez.  
Para cada individuo, la talla medida en la captura y la correspondiente edad 
determinada, fueron empleados en el ajuste del modelo von Bertalanffy utilizado para 
estimar la curva de crecimiento de la población. En el caso de los peces de edad 
determinada 2 o superior, se emplearon todas las tallas y las edades retrocalculadas 
previas a la edad de captura para las cuales existía  un anillo anual visible (ejemplo: un 
pez de edad 4 en el momento de la captura, se emplearon las edades 3, 2 y 1 y las 
correspondientes tallas retrocalculadas, si había 3 anillos anuales visibles). Las tallas 
retrocalculadas se asumieron que correspondían a edades de x.0 ó x.25 en función de 
si el anillo medido, más próximo al extremo de la espina, correspondía a la primavera-
verano o al otoño. 
Las observaciones múltiples de las tallas medidas y retrocalculadas y las edades 
determinadas de los años 2011 y 2012, se emplearon en el ajuste de los parámetros 
del modelo de von Bertalanffy (vB) con posible variabilidad individual en los 
parámetros de crecimiento (Helser y Lai 2004, Zhang et al. 2009), cuya función se 
expresa: 
  




𝐿𝐿𝑡𝑡,𝑖𝑖 = 𝐿𝐿∞,𝑖𝑖 �1 − 𝑚𝑚𝑒𝑒𝑒𝑒�−𝐾𝐾𝑖𝑖(𝑡𝑡 − 𝑡𝑡0)�� + 𝜀𝜀𝑡𝑡,𝑖𝑖 
donde: Lt,i= es la talla a la edad t  para cada pez i 
𝐿𝐿∞,𝑖𝑖= es la talla media asintótica para el pez i 
𝐾𝐾𝑖𝑖= es coeficiente de crecimiento por año -1 para el pez i, determina la tasa a la que se 
aproxima la talla asintótica 
𝑡𝑡0= es la edad cuando la talla media es cero, asumida igual para todos los peces 
𝜀𝜀𝑖𝑖= es un término de error normal con una varianza estimada 
En el modelo más complejo ajustado, ambos parámetros 𝐾𝐾𝑖𝑖 y 𝐿𝐿∞,𝑖𝑖 se estimaron con 
una distribución de errores aleatorios normales con estimación de medias y varianzas, 
tal como se resume en la Tabla 3.4. Modelos alternativos del ajuste de la función von 
Bertalanffy trataron los parámetros  𝐿𝐿∞,𝑖𝑖 y 𝐾𝐾𝑖𝑖 de manera fija, constante en toda la 
población. 
La varianza σ del término de error 𝜀𝜀𝑖𝑖,𝑡𝑡 fue asumida, bien constante en todas las 
observaciones o bien la varianza fue informada por los errores estándares de la tallas 
predichas por el modelo de retrocálculo. Para las tallas medidas, la desviación estándar 
de los residuos se asumió siempre constante. En el caso de las tallas retrocalculadas, la 
desviación estándar de los residuos se trato como igual a la desviación estándar de las 
tallas medidas o bien se asumió proporcional al error estándar estimado et,i , de la talla 
predicha: 
𝜎𝜎𝑡𝑡,𝑖𝑖 = 𝜎𝜎𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑖𝑖𝑚𝑚𝑚𝑚     si la talla es medida  
𝜎𝜎𝑡𝑡,𝑖𝑖 = 𝑚𝑚𝑡𝑡,𝑖𝑖 𝜎𝜎𝑟𝑟𝑚𝑚𝑡𝑡𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑚𝑚𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟  ... si la talla es retrocalculada 
donde: 
𝜎𝜎𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑖𝑖𝑚𝑚𝑚𝑚     y      𝜎𝜎𝑟𝑟𝑚𝑚𝑡𝑡𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑚𝑚𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟𝑟  .....son parámetros estimados. 
  




La mayoría de los peces, en el conjunto de los datos retrocalculados, pertenecían al 
grupo de edad 1 y 2. En consecuencia, el tamaño de la muestra de peces juveniles era 
mayor que la muestra de peces adultos. Cuando se ajustan curvas de crecimiento 
empleando un número muy diferente de observaciones por grupo de edad en la 
muestra, se puede producir un sesgo en la estimación de los parámetros de 
crecimiento (Thorson y Simpfendorfer, 2009). Por lo tanto, se ajustó el modelo a una 
submuestra del conjunto de datos para obtener una muestra más uniforme respecto al 
número de peces en los grupos de edad juveniles. 
El procedimiento de modelado de la función de von Bertalanffy, incluyó el ajuste de 
distintos escenarios en función del conjunto de datos ajustados condicionados de la 
manera siguiente: 
- Todos los peces capturados que tenían una edad de 5 años o superior se 
incluyeron, pero los peces capturados con una edad comprendida entre 1 y 4 
años, fueron submuestreados, para reducir su peso en el análisis, de tal manera 
que se redujo la muestra hasta un número aproximado de 80 peces en cada 
grupo de edad, incluyendo ambas tallas medidas y tallas retrocalculadas. Para 
evaluar más a fondo las implicaciones de tener una muestra descompensada en 
número de peces entre grupos de edad, se ajustó el modelo con peces de edad 
5 o menores. 
- Otra prueba adicional consistió en un ajuste del modelo de crecimiento a los 
datos procedentes de las medidas de tallas observadas en el muestreo de los 
ejemplares capturados. En este ajuste solo hay una observación por pez: la talla 
de la captura y la edad determinada del ejemplar capturado, por lo que en este 
caso concreto, no pudo estimarse variabilidad individual en la función del 
crecimiento. Para evaluar si el tamaño de la muestra de cada grupo de edad 
origina algún sesgo en las estimaciones del crecimiento, el modelo se ajustó a 
todas las tallas observadas y también a una submuestra en la cual los 
  




ejemplares más jóvenes fueron submuestreados para generar una muestra de 
30 peces por grupo de edad, incluyendo solo los  grupos de edad 5 y menores. 
Además de la distribución normal del error asumida en el ajuste del modelo de 
crecimiento vB, alternativamente se ajustó el modelo de crecimiento con la 
distribución logarítmica normal para el término de error: 
𝐿𝐿𝑡𝑡,𝑖𝑖 = 𝐿𝐿∞,𝑖𝑖 �1 − exp �−𝐾𝐾𝑖𝑖(𝑡𝑡 − 𝑡𝑡0)�� 𝑚𝑚𝜀𝜀𝑡𝑡,𝑖𝑖  
y contrastar los resultados de los parámetros de crecimiento estimados con ambas 
distribuciones del error (Francis, 2016). 
Los modelos no lineares se ajustaron en un contexto Bayesiano, y en consecuencia se 
especificó una distribución de probabilidad anterior ("prior") no informativa (Gelman, 
2006) para todos los parámetros estimados (Tabla 3.4). Los análisis se hicieron con el 
programa JAGS (Plummer, 2003), diseñado para obtener muestras de la distribución 
posterior en el análisis de modelos jerárquicos Bayesianos. Se utilizó el muestreador 
Gibbs (Gilks et al., 1994) de una cadena de Markov vía Monte Carlo (MCMC) algoritmo, 
técnica de simulación estocástica que se emplea para simular una distribución de la 
probabilidad posterior de los parámetros generados. 
Se utilizó el paquete R2Jags llamado desde del lenguaje de programación R (R 
Development Core Team, 2015) (Su y Yajima, 2014). Se rodaron dos cadenas de MCMC 
con una fase de calentamiento (“burning”, en inglés) de 50 000 iteraciones, hasta 
alcanzar la fase estacionaria, y adicionalmente con 200 000 iteraciones y una 
disminucion de muestras (“thinning”, en inglés) descartando todas salvo la ki 
observación en la serie, en este caso se seleccionó cada veinte (n= 20) muestras, con el 
objetivo de reducir la autocorrelacion entre muestras y encontrar el mejor ajuste a los 
datos analizados. 
  




Se usó el diagnóstico Gelman-Rubin para asegurar la convergencia de las cadenas 
MCMC en la distribución posterior (Gelman, 2007). Los modelos que no convergieron 
de acuerdo a este diagnóstico, se rodaron de nuevo con 200 000 iteraciones 
adicionales. 
Para medir la bondad del ajuste de los modelos Bayesianos enunciados se empleó el 
criterio de información de desviación (DIC, en inglés) (Lunn et al. 2013). Este criterio 
mide el error predictivo de la distribución posterior penalizando el ajuste del modelo 
(desviación) por la complejidad de éste debido al número efectivo de parámetros 
estimados. 
Este criterio fue aplicado en la comparación de los distintos modelos generados que 
incluían variabilidad individual en los parámetros de crecimiento. El DIC sopesa la 
solución intermedia entre el ajuste del modelo que minimiza la varianza residual y el 
número de parámetros estimados, siendo el modelo con el valor estimado inferior de 
DIC, el que mejor describe la naturaleza de los datos. Solo se pueden comparar 
aquellos modelos que se ajustan al mismo conjunto de datos de tallas retrocalculadas, 
en función de los distintos tratamientos dados a los datos analizados. La selección de 
modelos se basó en el menor valor DIC calculado en el modelado de los datos. 
  
  





Tabla 3.5. Parámetros estimados en el modelo total de crecimiento y la distribución de 
probabilidad anterior en el modelado Bayesiano. Para los modelos que no incorporan 
variabilidad en la estimación de algún parámetro, los valores de cada individuo son 
iguales a la media de la población. 
 
Parámetros Descripción Distribución anterior L∞, i Longitud asintótica individual Normal (µL, σL) Ki Tasa de crecimiento individual Normal (µK, σK) 
µL L∞ media población Lognormal (0-1000) 
σL Desviación estándar en L∞ entre 
individuos 
Uniform (0,0001-1000) 
µK Tasa media crecimiento población Lognormal (0-1000) 
σK Desviación estándar en K entre 
individuos 
Uniform (0,0001-10) 
t0 Edad media de la población en L=0 Normal (0-1000) 
σϵ Desviación estándar de la medida del 
error ϵ 
Uniform (0,0001-100) 
σ medida Desviación estándar del error de la 
medida ϵ 
Uniform(0,0001-100) 
σ retrocálculo Multiplicador de desviación estándar 
para tallas retrocalculadas 
Uniform(0,0001-100) 
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3.4 Modelos de análisis del rendimiento en equilibrio 
Esta sección de la memoria de tesis, incluye la descripción de los datos procedentes del 
análisis del stock con el modelo de evaluación estructurado por edad ADAPT-VPA. La 
relación stock-reclutamiento estimada a partir de los valores de reclutamiento y 
biomasa estimados en la evaluación del stock (Anónimo, 2000) y los puntos de 
referencia biológicos (BRP) definidos y calculados para evaluar el estado de 
explotación del atún blanco del stock norte del Atlántico. 
Continúa con la enumeración de los ensayos diseñados para el empleo de los nuevos 
parámetros biológicos presentados en esta memoria y el cálculo de los respectivos 
puntos de referencia biológicos. Los nuevos parámetros aportados en este estudio se 
ajustaron a los modelos de rendimiento por recluta (Y/R) y de biomasa del stock 
reproductor por recluta (SSB/R). Los resultados de los ensayos fueron comparados 
respecto al resultado obtenido de la evaluación del estado de explotación del stock. La 
comparación se realiza con el objetivo de evaluar el efecto de los nuevos parámetros 
de mortalidad y crecimiento de la población en el enunciado del estado de explotación 
del stock. 
 
3.4.1 Datos empleados procedentes de la evaluación del stock 
Los datos usados en los cálculos del Y/R y del SSB/R fueron obtenidos de la 
combinación de los parámetros que describen la madurez sexual por grupo edad (ojiva 
de madurez) y la tasa de mortalidad natural (M) con los estimados de biomasa, 
mortalidad por pesca (F), selectividad por edad de la pesquería o perfil de explotación 
del stock (Sa) y la abundancia en número de peces por edad (Na), obtenidos del 
informe sobre el análisis del estado del stock de atún blanco del Atlántico norte. El  
análisis del estado del stock fue realizado con el modelo ADAPT-VPA por el Grupo de 
Trabajo de atún blanco de ICCAT (Anónimo, 2000). 
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Los valores resultantes del análisis del stock y los vectores de los parámetros 
poblacionales estimados fuera del modelo de evaluación por edad, se representaron 
en la Tabla 3.6. 
 
Tabla 3.6. Parámetros utilizados en el modelo de rendimiento por recluta (Y/R) y en el modelo 
de biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) aplicados en el análisis de 
evaluación del stock norte del Atlántico. 
 
 
El patrón de selectividad (Sa) por grupo de edad, representa una síntesis de la 
disponibilidad de los peces y la selectividad de los artes de pesca (Ricker, 1975) y los 
resultados son sensibles a la selectividad específica por edad (Goodyear, 1996). A 
efectos de este estudio se consideraron los datos estimados en la evaluación con el 
modelo analítico empleado en el stock norte del atún blanco del Atlántico (Anónimo, 
2000). Con un perfil de selectividad invariable en el tiempo para el stock. 
 
Edad F Selectividad Mortalidad Ogiva Madurez * Peso **
1 0,229 0,43 0,3 0 2,65
2 0,507 1 0,3 0 6,12
3 0,428 0,71 0,3 0 10,67
4 0,275 0,23 0,3 0 15,78
5 0,080 0,17 0,3 0,5 18,92
6 0,081 0,19 0,3 1 22,98
7 0,092 0,37 0,3 1 28,10
8 + 0,115 0,37 0,3 1 32,40
* Bard (1981)
** Bard (1981), crecimiento
** Santiago (1993), talla-peso
VPA (ICCAT, 2001)
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3.4.1.1 Madurez sexual 
Todavía no se ha realizado un estudio histológico integral que haya permitido conocer 
el ciclo de madurez sexual, y estimar la proporción de hembras maduras por grupo de 
edad en la población de atún blanco del Atlántico norte. En consecuencia, no existe 
una estimación de la talla o edad a la cual el 50% de los individuos ha alcanzado la 
madurez sexual. Sin embargo, existe información sobre este aspecto de la biología 
reproductiva de la especie en el Atlántico norte. Así, Bard (1981) en su estudio 
aproximó la talla de madurez del 50 % (L50%) a las hembras de 92 cm de longitud a la 
horquilla y una edad correspondiente de 5 años (A50%). En consecuencia, esta única 
información disponible sobre la madurez sexual de las hembras de atún blanco en el 
Atlántico (ojiva de madurez) fue empleada en la evaluación del stock de atún blanco 
(Tabla 3.6). 
 
3.4.1.2 Mortalidad natural 
En el análisis de evaluación del stock (Anónimo, 2000), se utilizó un valor de mortalidad 
natural constante para todas las edades e invariable en el tiempo de M=0,3 (Tabla 4.1) 
para reconstruir la estructura demográfica de la población por edad (Na), a partir de 
unas capturas obtenidas con un esfuerzo pesquero y así estimar la mortalidad 
pesquera (F) ejercida en el stock (Na). Considerar este parámetro fundamental fijo, es 
una práctica habitual en el ajuste de los modelos analíticos de evaluación del stock 
(Mangel, et al., 2013). También, otros autores (Magnusson y Hilborn, 2007) 
recomiendan mantener fija la mortalidad natural de la población y/o el patrón de 
selectividad fijo, ya que ambos parámetros son variables de confusión y pueden 
introducir sesgos en el análisis con el modelo de rendimiento. Este aspecto de 
confusión entre estas variables (M y Sa) fue señalado con anterioridad en el análisis 
realizado por Thompson (1994). 
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3.4.1.3 Parámetros de Crecimiento 
Durante la evaluación del stock norte del Atlántico se empleó la curva de crecimiento 
según el modelo de von Bertalanffy estimada por Bard (1981), para describir cómo 
crecen los individuos de la población. 
La función de crecimiento quedó enunciada con los parámetros (𝐿𝐿∞, 𝑘𝑘 , 𝑡𝑡0) estimados 
en la siguiente ecuación: 
𝐿𝐿𝑡𝑡𝑖𝑖 = 124,74 ∙ (1 − 𝑚𝑚(−0,23(−0,9892−𝑡𝑡𝑖𝑖)) 
Relación que permite calcular la talla media por grupo de edad de la población. 
 
3.4.1.3.1 Cálculo de la edad del grupo plus 
La estructura de edades de la captura analizada en la evaluación del stock, incluía los 
grupos de edad 1 a 7 años y un grupo de edad 8 plus. Este grupo de edad plus (8+), 
engloba todos los individuos que fueron capturados de edad 8 y superiores. La edad 
media esperada para los individuos de este grupo de edad acumulada se calculó en 
condiciones de equilibrio con una mortalidad por pesca determinada (F) en la mitad 
del año. Fue obtenido aplicando la siguiente formula (Anónimo, 2000), según la 
ecuación: 
𝐴𝐴 = 8 + 𝑚𝑚−𝑧𝑧(1 − 𝑚𝑚−𝑧𝑧) + 0,5 
Donde, A es la edad del grupo plus (8+) calculada y Z, es la mortalidad total (Z= F+M). 
 
3.4.1.4 Relación talla-peso 
La estimación del peso medio por grupo de edad para los individuos de edad 1 a 7 y del 
grupo 8+, se calculó aplicando la relación talla-peso de atún blanco del Atlántico norte 
asumida para este stock (Santiago, 1993). 
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El modelo representado con los parámetros estimados (a, b), es de la forma: 
𝑊𝑊 = 1,339.10-5 ∙ 𝐿𝐿 3,1066 
La transformación de la talla media por grupo de edad en peso medio por edad a partir 
se hizo con la aplicación de esta relación talla-peso,  paso previo a la estimación de la 
biomasa de la fracción adulta del stock reproductor o población desovante (SSB). El 
cálculo de esta biomasa es la suma del producto del número de peces por grupo de 
edad, según la proporción de peces maduros, es decir la ojiva de madurez atribuida, y 
por el peso medio por edad estimado. La biomasa el stock reproductor se calcula con 
la siguiente expresión matemática: 
𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆 = � 𝑁𝑁𝑚𝑚𝑄𝑄𝑚𝑚𝑚𝑚
𝑚𝑚=1
𝑤𝑤𝑚𝑚 
donde 𝑁𝑁𝑚𝑚 es el número de peces por grupo de edad, 𝑄𝑄𝑚𝑚 es la proporción de hembras 
maduras (ojiva) por grupo de edad capaces de reproducción y 𝑤𝑤𝑚𝑚 es el peso medio por 
grupo de edad, incluido el grupo plus. 
 
3.4.2 Modelos de análisis del rendimiento del stock en equilibrio 
Los denominados modelos de agrupamiento dinámico (Dynamic Pool Model), son un 
conjunto de modelos estructurados por edad que reflejan el equilibrio dinámico entre 
la producción y la disminución de la población. La idea que subyace en estos modelos  
consiste en seguir el cambio en biomasa de una cohorte (todos los peces nacidos en el  
mismo año) a su paso por la pesquería, sometida a un esfuerzo y los cambios en la 
biomasa por recluta y el rendimiento, desde el momento del reclutamiento hasta que 
deja de ser accesible a la pesquería. Conceptualmente, estos modelos tratan de 
representar el balance entre la pérdida de biomasa causada por la mortalidad y el 
aumento de biomasa debida al crecimiento de los individuos de la población. 
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Son modelos estructurados por edad, donde la distribución de edades se refleja en los 
vectores de crecimiento, la edad de madurez sexual y el patrón de explotación. Se 
asume la situación de equilibrio en el stock, es decir: reclutamiento, mortalidad por 
pesca, crecimiento, son constantes en el tiempo y el medio ambiente es estable, por 
tanto no influye en el reclutamiento. 
Los modelos dinámicos permiten calcular un valor de equilibrio de rendimiento por 
recluta (Y/R) para cada nivel de mortalidad por pesca (F), dado un esquema de 
explotación, tasa de crecimiento y tasa de mortalidad natural. 
Evalúan los intercambios entre el rendimiento por recluta y la biomasa del stock 
reproductor en relación a una mortalidad por pesca, cuya relación es importante para 
establecer unas reglas de control de captura sobre el stock que aseguren unas 
estrategias de ordenación adecuadas para el stock (Schmalz et al., 2016).  
La aplicación de estos modelos en equilibrio facilita el cálculo de una serie de puntos 
de referencia biológicos (BRPs) a fin de evaluar el estado de explotación del stock. 
 
3.4.2.1 Modelo de Relación Stock Reclutamiento (SRR) 
Conocer qué relación existe entre el número de reclutas y el número de reproductores 
de una población es fundamental para entender los procesos dinámicos que subyacen. 
Hay un intercambio esencial entre el rendimiento de la pesquería y la biomasa de 
reproductores del stock (Quinn y Deriso, 1999). Los modelos de stock-reclutamiento 
describen la relación entre generaciones, se considera el reclutamiento en la acepción 
de "todos los individuos que se han reclutado a la pesquería". 
El modelo más generalizado para estimar la relación stock-reclutamiento es el 
propuesto por Beverton y Holt (1957). Este modelo expresa una relación dependiente 
de la densidad, ya que el número de reclutas por reproductor es una función 
decreciente del número de reproductores. Asume que el reclutamiento se aproxima a 
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una asíntota a un nivel elevado de abundancia del stock reproductor. La formulación 
de su modelo se expresó como sigue: 
𝑅𝑅 = 𝛼𝛼𝑆𝑆
𝛽𝛽 + 𝑆𝑆 
Donde el coeficiente α representa el número de reclutas por reproductor (R) y es una 
función decreciente del número de reproductores (S). Este parámetro es 
independiente de la densidad y proporcional a la fecundidad. Sus unidades son 
reclutas por reproductor y el valor de este parámetro α es la pendiente del modelo 
cuando la biomasa del stock reproductor es nula (S=0). 
El coeficiente β es dependiente de la densidad y proporcional a ambos: la fecundidad y 
la mortalidad dependiente de la densidad. Si la relación dependiente de la densidad no 




El objetivo de este modelo es estimar los dos parámetros α y β de la formulación, 
necesarios en el ajuste del modelo de rendimiento por recluta (Y/R). 
El modelo de stock-reclutamiento de atún blanco del Atlántico norte utilizado en este 
estudio, fue el ajustado con datos de reclutamiento y biomasa obtenidos en el análisis 
de evaluación (Anónimo, 2000). Los valores estimados de los parámetros α y β del 
modelo fueron: 
𝑅𝑅 = 11.387.737 ∙ 𝑆𝑆6,918 + 𝑆𝑆  
El modelo Beverton y Holt, se basa en asumir que la competencia de los juveniles 
resulta en una tasa de mortalidad que tiene una relación lineal dependiente del 
número de individuos que sobreviven de una cohorte en cualquier momento y que los 
predadores presentes existen continuamente. 
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3.4.2.2 Modelos de Rendimiento por Recluta (Y/R) y Biomasa del Stock Reproductor 
por Recluta (SSB/R) 
El modelo de rendimiento por recluta empleado en este estudio es el formulado por 
Beverton y Holt (1957) de aplicación generalizada en el estudio de la dinámica de una 
población explotada. Representa una simplificación matemática del modelo predictivo 
desarrollado por Thompson y Bell (1934). 
Desde un punto de vista teórico, es un modelo en equilibrio, que analiza el paso de una 
cohorte (individuos nacidos el mismo año) por la pesquería. Por un lado, existe un 
número de reclutas esperado a partir de un tamaño de stock (relación stock 
reclutamiento, SRR) y por otro el rendimiento para cada recluta. La biomasa de la 
cohorte al inicio aumenta porque la tasa de  crecimiento es superior a la tasa de 
mortalidad natural, pero al alcanzar una edad esta relación se invierte y la biomasa 
total de la cohorte se reduce. El punto de equilibrio corresponde a la máxima biomasa 
de la cohorte. 
Alguna formulación que permite entender la dinámica de la cohorte según el modelo 
de Beverton y Holt, es como sigue: 
𝑅𝑅 = 𝑁𝑁(𝑇𝑇𝑇𝑇) 
Donde R es el número de individuos que han sobrevivido a la edad Tr, que es la edad 
de reclutamiento a la pesquería. En el caso del atún blanco la edad del reclutamiento a 
la pesquería (Tr) es la edad 1, por tanto el reclutamiento se corresponde con la 
abundancia de peces (N) de la edad 1 estimados en el análisis VPA (𝑅𝑅 = 𝑁𝑁1). La 
ecuación de supervivencia a partir del reclutamiento a la pesquería y a lo largo de la 
cohorte, estima los individuos que sobreviven de una edad a la siguiente, sometidos a 
mortalidad natural (M) y mortalidad por pesca (F), cuya formulación general es: 
𝑁𝑁𝑡𝑡 = 𝑁𝑁𝑡𝑡−1𝑚𝑚−(𝑝𝑝𝑡𝑡−1 𝐹𝐹+𝑀𝑀)  
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Donde los términos Nt y Nt-1 son los números de individuos en la cohorte a la edad t y t-
1, el término pt-1 es la fracción de los individuos de edad t-1 reclutados a la pesquería y 
la mortalidad por pesca (F) y mortalidad natural (M). 
El rendimiento viene expresado por la captura en peso: 
𝑌𝑌𝑡𝑡  =  𝐶𝐶𝑡𝑡 ∙ 𝑤𝑤�𝑖𝑖𝑡𝑡𝑟𝑟 
Donde el término 𝑤𝑤�𝑖𝑖𝑡𝑡𝑟𝑟 es el peso medio por edad de un individuo en la captura a la 
edad t y el término 𝑌𝑌𝑡𝑡   representa el rendimiento en peso de una cohorte a la edad t. 
El rendimiento total (Y) es la suma del rendimiento de cada grupo de edad (Yt) 
presentes en la cohorte, desde la edad del reclutamiento (1) hasta el grupo de edad 
plus (8+) definido en este estudio. De aquí se deriva el rendimiento por recluta, 
expresado en kg por individuo (Y/R). El rendimiento por recluta para las edades 







































donde a es la edad; n, la edad mayor del grupo plus; r, la edad de reclutamiento a la 
pesquería y Wta el peso medio por clase de edad en la captura; Sa, la selectividad por 
edad; M la tasa de mortalidad natural; F, la tasa de mortalidad por pesca. La suma de 
todos los rendimientos por grupo de edad, es el rendimiento total del stock Y. 
El modelo de biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) es una extensión del 
modelo YPR, cuya teoría fue desarrollada por Beverton y Holt (1957), ya que hay dos 
formas en las cuales se pueden utilizar los reclutas: pueden capturarse, en cuyo caso 
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forman parte del rendimiento (Y/R), o pueden sobrevivir, en el cual son parte del 
SSB/R. 
Su aplicación permite evaluar el efecto de la mortalidad por pesca (F) y la edad de 
primera captura (tc) en el potencial reproductor del stock. La biomasa del stock 
reproductor por recluta (SSB/R) desciende de manera continua al aumentar la 
mortalidad por pesca (F). La máxima biomasa de stock reproductor por recluta (SSB/R) 
se alcanza cuando no hay mortalidad por pesca (F= 0) y solo actúa la mortalidad 
natural (M). La siguiente expresión matemática permite calcular la biomasa del stock 
















y la biomasa del stock reproductor por recluta se puede estimar para el grupo de edad 
















donde a es la edad; n, la edad del grupo plus; r, la edad de reclutamiento a la 
pesquería; Wta, peso medio por clase de edad en la captura y Qa la proporción de 
hembras maduras por edad (ogiva de madurez). La suma de la biomasa de todos los 
grupos de edad es la biomasa del stock reproductor SSB. 
Este modelo representa el rendimiento anual de una cohorte durante la fase explotada 
de una población en equilibrio. La biomasa reproductora por recluta es la contribución 
que se espera obtener durante el ciclo vital de un recluta promedio a la biomasa 
reproductora del stock. Se considera un esquema constante de explotación en el 
tiempo e invariable respecto al medio ambiente, mortalidad natural, tasa de 
crecimiento y esquema de madurez dados se puede calcular para cualquier valor de F 
un valor en equilibrio de SSB/R. La biomasa por recluta disminuye monótonamente a 
medida que se incrementa la mortalidad por pesca (esfuerzo pesquero). 
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Con el fin de que el stock sea sostenible, el reclutamiento tiene que reponer el stock 
reproductor que produce el reclutamiento, mecanismo biológico que se expresa 




= � 𝑚𝑚∑ −𝐹𝐹𝑚𝑚−𝑀𝑀𝑚𝑚 𝑚𝑚𝑎𝑎=1 𝑄𝑄𝑚𝑚 𝑚𝑚
𝑚𝑚=1
𝑤𝑤𝑚𝑚 
Este modelo permite estimar puntos de referencia que se definen como la proporción 
para mantener la biomasa reproductora del stock (SPR14F15). Proporción expresada por el 
cociente entre la biomasa reproductora por recluta (SSB/R) en un momento dado de la 
explotación con una mortalidad por pesca determinada y una edad de primera captura 
y el nivel máximo SSB/R del stock sin explotación pesquera (F=0) solo sometido a 
mortalidad natural (M). Resulta difícil fijar un nivel de SPR, pero se considera que los 
stocks con un SPR del 20%, podrían ver reducido el reclutamiento y su supervivencia 
en el tiempo (Goodyear 1989). 
El análisis con los modelos Y/R y SSB/R para los distintos supuestos diseñados, se 
realizó utilizando el programa “Yield per Recruit”, que emplea el modelo de Beverton y 
Holt (1957) incluido en la librería NOAA Fisheries Toolbox (NFT, versión 17 septiembre, 
2013). Los aspectos teóricos en la formulación del modelo de rendimiento por recluta 
y el modelo de biomasa del stock reproductor por recluta de Beverton y Holt, fueron 
elaborados Gabriel et al. (1989) para su implementación en los análisis de los 
rendimientos del stock y el cálculo de los puntos de referencia biológicos por Gabriel y 
Mace (1999). 
 
                                                     
15 SPR acrónimo de Spawning Potential Ratio 
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3.4.2.3 Puntos de referencia biológicos (BRPs) definidos en el stock norte del 
Atlántico. 
El rendimiento máximo sostenible (MSY 15F16) es un punto de referencia, cuyo concepto 
indica una situación de equilibrio en el stock. Representa un punto en el que un 
aumento de esfuerzo pesquero no se corresponde con un aumento en las capturas. El 
concepto de MSY y sus equivalencias técnicas, como son el valor del punto de 
referencia de biomasa Bmsy y el punto de referencia de mortalidad por pesca Fmsy, se 
han considerado históricamente como un objetivo de ordenación razonable. Situar la 
explotación de un stock en su rendimiento máximo sostenible (MSY), es considerado 
en ICCAT 16F17 un objetivo global de ordenación. Posteriormente se consideró este punto 
MSY, más en el sentido de un punto de referencia límite superior, que un punto de 
referencia objetivo (Caddy y Mahon, 1995). Ya que, debido a incertidumbres en la 
evaluación del estado del stock y la variabilidad natural del stock, análisis realizados 
han demostrado que tratar Fmsy como objetivo de ordenación, produce con frecuencia 
reducción del stock y su posterior recuperación es difícil (Caddy y Agnew, 2004). 
El modelo de YPR, se emplea para estimar los BRPs relacionados con la mortalidad por 
pesca (F) tales como: FMAX, que representa la mortalidad para el YPR máximo y F0,1  que 
representa el 10% de la pendiente del YRP respecto al origen (Gulland y Boerema 
1973). Este punto de referencia es más conservativo frente a las desviaciones en las 
asunciones de los análisis de rendimiento por recluta. A expensas de una ligera 
disminución en el rendimiento obtenido de la pesquería, se asegura un aumento de la 
capacidad de resiliencia del stock ante años de reclutamientos pobres y otras fuentes 
de incertidumbre (ej. procesos naturales). Por tanto, F0.1 se considera un punto de 
referencia biológico precautorio en relación a Fmax (Gabriel y Mace, 1999). 
                                                     
16 MSY acrónimo de Maximum Sustainable Yield, Rendimiento Máximo Sostenible (RMS). Ampliamente 
utilizado el término en inglés. 
17 Acrónimo en inglés, de la Comisión Internacional para la Conservación del Atún Atlántico (CICAA). 
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Sobrepesca de crecimiento se produce cuando la tasa de mortalidad por pesca actual 
(Factual) ejercida en el stock es superior a la mortalidad por pesca en Fmax; significa que 
el pez se ha capturado antes de haber alcanzado su talla máxima de crecimiento 
potencial (Gulland, 1974). El concepto de sobrepesca de reclutamiento fue descrito 
por Cooke (1984), como “aquella situación donde la reducción en la proporción de 
peces capturados sería mayor que aquella compensada por el aumento en el número 
de reclutas a la pesquería que acompañaría el aumento de peces maduros que 
escaparían a la pesca“. 
En un estado de sobrepesca de reclutamiento, la población está siendo explotada de 
manera tan intensa que su tamaño se reduce por debajo de un nivel límite, por debajo 
del cual, la población es incapaz de producir un número de reclutas suficiente que 
reemplacen a los que mueren. Se caracteriza por una disminución de la biomasa del 
stock reproductor (SSB) y una disminución progresiva de los individuos de edades 
mayores y reclutamientos muy bajos en años consecutivos. 
Posteriormente Sissenwine y Sheperd (1987) señalaron que “la sobrepesca de 
reclutamiento se entiende que ocurre normalmente cuando la biomasa desovante 
(SSB) está en un nivel tan bajo que el reclutamiento decrece significativamente y 
quizás precipitadamente”. Siendo SSB la biomasa desovante teórica de adultos 
reproductores que genera una cohorte a través de toda su vida, medida en términos 
de reclutamiento unitario. 
Una mejor aproximación para prevenir la sobrepesca de reclutamiento es adoptar una 
noción relacionada con el mantenimiento del potencial reproductor por encima de 
aquellos niveles que inducirían la disminución del reclutamiento (Goodyear, 1990). Al 
mismo tiempo, este autor expone que la sobrepesca o sobrepesca del potencial 
reproductor (Spawning Potential Ratio) podría ser definida como un nivel de 
mortalidad por pesca (F) que reduce el potencial reproductor del stock por debajo de 
un umbral definido, de tal manera que se amenaza seriamente el reclutamiento (Clark, 
1991). En sus trabajos, Goodyear (1990; 1993) concluyó que un valor de la proporción 
del potencial reproductor (SPR, Stock Reproductive Potential) de 0,2 (20%) delimita un 
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umbral por debajo del cual el reclutamiento disminuye de manera inevitable. Por este 
motivo los límites de la biomasa reproductora se calculan para evitar que se produzca 
sobrepesca de reclutamiento en el stock. 
Algunos autores encontraron en sus resultados que un nivel bajo de biomasa 
reproductora conlleva un bajo reclutamiento (Myers y Barrowman, 1996). El grado de 
reducción de la biomasa de un stock se indica por la proporción entre la biomasa 
actual estimada y la biomasa virgen del stock. 
Un umbral crítico para la sobrepesca de reclutamiento fue definido por Gabriel y Mace 
(1999) en un valor de 0,3 (F30%SPR) como un límite para la mortalidad por pesca 
(esfuerzo pesquero) que asegura un nivel de biomasa reproductora. Estos puntos de 
referencia definidos por la proporción del potencial reproductor evaluados frente a la 
mortalidad por pesca en el rendimiento máximo sostenible (Fmsy) son efectivos para 
evitar la sobrepesca de reclutamiento, que no detecta el modelo de rendimiento (Y/R) 
al considerar un reclutamiento constante en el tiempo (Quinn y Deriso, 1999). 
Los valores de %SPR a menudo se usan como indicadores para los objetivos de 
ordenación relacionados con el rendimiento máximo sostenible (MSY). Este indicador 
representa una ventaja en la situación más frecuente, en la cual el ajuste del modelo 
de relación stock-reclutamiento no muestra una relación fuerte. 
La evaluación del estado del stock de atún blanco del Atlántico norte consistió en la 
comparación de la estimación puntual de la tasa de mortalidad por pesca actual 
(Factual) obtenida en el análisis del estado de la población y unos niveles de mortalidad 
por pesca, denominados puntos de referencia biológicos. Estos valores son indicadores 
clave del rendimiento de la pesquería, informan sobre el estado de explotación del 
stock en relación a la sobrepesca de crecimiento (Fmax17F18) y la sobrepesca de 
reclutamiento (SPR, Spawning Stock Reproductive Potential) y resultan de interés para 
la gestión de las pesquerías (Goodyear, 1990; 1993). 
                                                     
18 Cuando Factual > Fmax 
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Una serie de puntos de referencia biológicos (BRPs) fueron utilizados para determinar 
el estado de explotación del stock de atún blanco del Atlántico norte en relación a la 
mortalidad por pesca actual (Factual) estimada en el análisis de evaluación (Anónimo, 
2000). 
Las definiciones teóricas de los puntos de referencia biológicos empleados en la 
evaluación del stock norte de atún blanco, han sido transcritas del "Glosario de 
Términos de ICCAT" (ICCAT. 2006-2016). 
A continuación, se detalla el listado que inicia con aquellos BRPs referidos a la 
mortalidad por pesca (F) y continúa con los BRPs relativos a la biomasa reproductora 
del stock (SSB): 
− MSY (RMS). Punto de referencia que representa el mayor rendimiento 
(captura) que puede obtenerse a largo plazo de un stock y corresponde al 
rendimiento esperado de la  pesca en el nivel de mortalidad por pesca Fmsy. 
− Fmsy. Punto de referencia que representa el nivel de mortalidad por pesca que 
produce  el rendimiento máximo sostenible por recluta (MSY). 
− Fmax. Es el nivel de mortalidad por pesca que eleva al máximo el rendimiento 
por recluta en una situación de equilibrio. Es el nivel de F que define la 
sobrepesca de crecimiento. Por definición este punto de referencia es mayor 
que F0,1 (Caddy y Mahon, 1995). 
− Factual. La mortalidad por pesca actual estimada en el análisis de la población 
virtual (ADAPT-VPA) del stock norte. 
− F0,1. Es el valor de F estimado cuando la pendiente de la curva del rendimiento 
por recluta (Y/R) es un 10 % de la pendiente en el origen. Representa un punto 
de referencia más conservador para optimizar el rendimiento del stock, ya que 
se sitúa próximo a Fmax, pero a un nivel inferior de mortalidad por pesca (Caddy 
y Mahon, 1995). 
− F30%SPR.  Indica el efecto de la mortalidad por pesca en la reducción proporcional 
(30%) del potencial reproductivo del stock (SPR) atribuible a la pesca (F). Se 
representa por un nivel de F% que alcanza el SPR seleccionado. Este punto de 
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referencia se considera un umbral, que sobrepasado originaría en el stock una 
sobrepesca de reclutamiento (Gabriel y Mace, 1999). 
− F40%SPR. Indica el efecto de la mortalidad por pesca en la reducción proporcional 
(40%) del potencial reproductivo del stock (SPR) atribuible a la pesca (F). El 
valor de F40%, puede ser un punto de referencia objetivo para stocks con una 
longevidad reproductiva superior a 5 años (Sainsbury, 2008). 
− SPR. Es el potencial reproductor del stock, que se expresa por la proporción de 
la biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) a un nivel dado de 
mortalidad por pesca (Ft>0) dividido por la biomasa del stock reproductor por 
recluta (SSB/R) cuando la mortalidad por pesca es nula (F=0), y solo está 










RSSBSPR t  
− SSB0. Es la biomasa reproductora virgen promedio en ausencia de mortalidad 
por pesca (F=0).  
− SSBactual. La biomasa del stock reproductor o desovante estimada en el análisis 
de la población. Se utiliza como un indicador del  potencial de reproducción del 
stock (SPR). 
− SSBmsy. La biomasa estimada al nivel de mortalidad por pesca que permite 
obtener el rendimiento máximo sostenible (MSY). 
− Bsmy. Es la biomasa (abundancia en peso) del stock esperada a largo plazo, 
cuando se pesca en un nivel de Fmsy. 
− Bactual. La biomasa actual estimada en el análisis de la población. 
 
La descripción de los puntos de referencia biológicos (BRPs) expuestos corresponde a 
los BRPs que se cálculan en el análisis de evaluación con el modelo  ADAPT-VPA, y a los 
estimados con los análisis enlazados de los modelos rendimiento por recluta (Y/R) y 
biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R), que se consideró como modelo de 
referencia en este estudio para confrontar los resultados de los ensayos diseñados.  
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Sin embargo de acuerdo al diseño expuesto, para los modelos ensayados en este 
estudio, tan solo se estimaron los puntos de referencia biológicos referidos a la 
mortalidad por pesca F0,1 y Fmax en el ajuste del modelo de rendimiento por recluta 
(Y/R) y los puntos de referencia F30%SPR  y F40%SPR  en el ajuste del modelo de biomasa 
del stock reproductor por recluta (SSB/R). 
 
3.4.3 Supuestos ensayados en el ajuste de los modelos de rendimiento en 
equilibrio 
El término supuestos se emplea aquí para designar las distintas combinaciones de los 
parámetros poblacionales procedentes de la evaluación del stock y aportados en este 
estudio, con el objetivo de evaluar el efecto que causan en el cálculo de los respectivos 
valores de los puntos de referencia biológicos (BRPs) que definen el estado del stock. 
Así, además de los parámetros descritos en la Tabla 4.1, los parámetros de mortalidad 
natural (M) y crecimiento (𝐿𝐿∞, 𝑘𝑘 , 𝑡𝑡0)  derivados en este estudio y un supuesto sobre la 
ojiva de madurez de las hembras de atún blanco (A50% = 4 años de edad), fueron 
empleados en los supuestos teóricos diseñados para ajustar los modelos de 
rendimiento por recluta (Y/R) y biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R), en 
este estudio. 
El valor de mortalidad natural obtenido y asumido constante para todas las edades 
M=0,59 (ver sección 4.1.2, Tabla 4.2) fue empleado en los ensayos simulados para 
estimar los puntos de referencia biológicos del stock. 
La talla media por edad fue calculada con la curva de crecimiento estimada en este 
estudio mediante el ajuste de la función de von Bertalanffy (Ortiz de Zárate y Babcock, 
2016, ver sección 4.3.1.2, Tabla 4.10) en el caso de los individuos del grupo de edad de 
1 a 7 años. 
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La ecuación de crecimiento se enuncia en función de los parámetros (𝐿𝐿∞, 𝑘𝑘 , 𝑡𝑡0)  
estimados por la ecuación: 
𝐿𝐿𝑡𝑡𝑖𝑖 = 120,2 ∙ (1 − 𝑚𝑚(−0,21(−1,62−𝑡𝑡𝑖𝑖)) 
En el cálculo de la talla media del grupo plus definido (8+), de igual manera se aplicó 
esta ecuación de crecimiento. El cálculo de la edad del grupo plus, se efectuó 
aplicando la formulación empleada en el modelo VPA-ADAPT, descrita en la sección 
3.4.1.3.1. 
Posteriormente las tallas medias por edad se convirtieron en peso medio por edad con 
los parámetros estimados de la relación talla-peso de Santiago (1993), tal como se 
especificó en la sección 3.4.1.4. 
Los pesos medios por edad resultantes de la estimación a partir del nuevo modelo de 
crecimiento reseñado, junto con la información de los otros vectores necesarios para 
el ajuste del modelo, fueron reflejados en la Tabla 3.7 
Tabla 3.7. Parámetros utilizados en el modelo de rendimiento por recluta (Y/R) y en el modelo 
de biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) aplicados en los ensayos 
diseñados en este estudio. 
 
Edad F Selectividad Mortalidad * Ogiva Madurez ** Peso ***
1 0,229 0,43 0,59 0 2,67
2 0,507 1 0,59 0 5,46
3 0,428 0,71 0,59 0 8,82
4 0,275 0,23 0,59 0,5 12,39
5 0,080 0,17 0,59 1 15,92
6 0,081 0,19 0,59 1 19,23
7 0,092 0,37 0,59 1 22,24
8 + 0,115 0,37 0,59 1 27,67
* Este estudio
** Este estudio
*** Ortiz de Zárate y Babcock (2016), crecimiento este estudio
*** Santiago (1993), talla-peso
Ensayos
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3.4.3.1 Modelo determinístico 
Un modelo determinístico o determinista es aquel modelo matemático donde las 
mismas entradas o condiciones iniciales producirán invariablemente las mismas salidas 
o resultados, no contempla la existencia de azar ni incertidumbre en el proceso que es 
modelado. 
La serie de ensayos diseñados para comprobar el efecto de los dos valores de 
mortalidad natural (M1, M2) y las dos curvas de crecimiento descritas C1, C2), en un 
escenario de madurez sexual como el empleado en el análisis del stock con VPA-
ADAPT, se combinaron para rodar el modelo determinístico y estimar los respectivos 
valores de los puntos de referencia, en cada ensayo. 
El conjunto de los ensayos alternativos enunciados fueron incluidos en un esquema 
que se describe en la Tabla 3.8. 
 
Tabla 3.8. Diseño de los escenarios de ensayo ajustado al  modelo de rendimiento por recluta 




Mortalidad M1 C1 M1 C2 Mortalidad M1 C1 M1 C2
M2 C1 M2 C2 M2 C1 M2 C2
C 1 Bard (1981)
C 2 Ortiz de Zárate y Babcock (2016)
M 1 ICCAT Evaluación stock norte Atlántico
M 2 Presente estudio
Madurez VPA ICCAT Evaluación stock norte Atlántico





Capítulo 3                                                                                                       Material y métodos  
139 
 
Cabe mencionar, que el caso denominado M1C1 junto con el vector de madurez del 
VPA, es una recreación del modelo Y/R ajustado en el análisis de evaluación (Anónimo, 
2000), contra el que se contrastan los ensayos realizados en este estudio. 
 
3.4.3.2 Modelo estocástico 
Un modelo es estocástico cuando al menos una variable del mismo es tomada como 
un dato al azar, y añade incertidumbre en el modelo por medio de la incorporación de 
variabilidad en al menos una o más variables empleadas en el análisis. 
Entre los posibles parámetros que pueden ser ajustados con incertidumbre en su valor 
estimado, se escogió el parámetro de mortalidad natural (M), para calcular el 
rendimiento por recluta (Y/R) y estimar los puntos de referencia con variabilidad en el 
modelo. 
 La elección de este parámetro se fundamentó por ser un parámetro de difícil 
estimación con métodos empíricos y sujeto a incertidumbre. Sin embargo juega un 
papel importante en la estimación del rendimiento por recluta. Los puntos de 
referencia calculados en función de la mortalidad por pesca (F) son muy sensibles al 
valor de M (Maunder, 2012). 
Debido a la incertidumbre asociada en la estimación de la mortalidad natural con el 
método empírico de Pauly (1980), se escogió este parámetro para introducir 
variabilidad en el valor de moartalidad natural empleado en la evaluación del stock 
(M=0,3). Se incorporó una estimación del error en M asumiendo un coeficiente de 
variación del 15% (CV=0,15), y así evaluar la sensibilidad en el análisis del modelo de 
rendimiento en equilibrio en  la estimación de los puntos de referencia biológicos. 
Los análisis se realizaron considerando el vector de madurez sexual de las hembras que 
se emplea en la  evaluación (A50% = 5 años) del stock de atún blanco del Atlántico norte, 
el valor de mortalidad natural empleado en la evaluación (M1) y los dos modelos de 
crecimiento considerados en este ensayo; por un lado el modelo de crecimiento 
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empleado en la evaluación (C1) y alternativamente el modelo derivado en este estudio 
(C2). Ambos modelos de utilizaron para  calcular el peso medio por edad y la biomasa 
(abundancia en peso) del stock en último término. 
En la Tabla 3.9., se detallaron las combinaciones de los escenarios ajustados bajo estas 
premisas. 
 
Tabla 3.9. Diseño de los escenarios de ensayo ajustados con el modelo de rendimiento por 
recluta (Y/R) y el modelo de biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) 























4.1 Mortalidad natural 
4.1.1 Ajuste del modelo de disminución de marcas 
Los resultados obtenidos con el modelo de disminución de marcas (attrition) en la 
población marcada se explicaron de acuerdo a los ensayos a continuación. 
En el supuesto 1, en el cual no se consideró un período de pre-mezcla, los resultados 
obtenidos con el ajuste del modelo, se mostraron en la Figura 4.1.a. Los diferentes 
gráficos, ilustraron los resultados del número de recapturas que predice el modelo 
para cada flota (arte) y las recapturas observadas, agregadas de acuerdo a los grupos 
temporales utilizados en el análisis de las marcas liberadas. 
Se comprobó, que existieron discrepancias entre las recapturas observadas y las 
recapturas predichas por el modelo en cada flota. Principalmente, estas diferencias 
fueron más notables en los primeros períodos después de la liberación de marcas para 
todas las flotas. En particular, las diferencias  más acusadas se apreciaron en la flota de 
arrastre semi-pelágico (MWT) de Francia y en la flota de cebo vivo de España. 
El número de recapturas totales estimadas con el modelo en el caso del supuesto 1, en 
el conjunto de la serie temporal analizada, indicó que el modelo explicó relativamente 
bien el patrón observado; aunque se apreciaron diferencias en algunos años (Figura 
4.1.b). Se apreció, que en 1991 el número de recapturas observadas fue bastante 
inferior a las predichas por el modelo. Mientras que en 1992, el número de recapturas 
observadas duplicó a las recapturas que predecía el modelo. 
 
  








Figura 4.1.a.Número de recapturas observadas para cada flota y número de recapturas 











0 20 40 60 80





























0 20 40 60 80





























0 20 40 60 80






























0 20 40 60 80





























0 20 40 60 80






















Tie po en libertad (mes)
a 






Figura 4.1.b.Número total de recapturas observadas y número de recapturas predichas por el 
modelo en el escenario de no pre-mezcla (supuesto 1), años 1988-1996. 
 
En el caso del supuesto 2, que contemplaba la selección de un período de pre-mezcla 
ensayando distintos estratos de tiempo, de 1 a 5 meses, el número de períodos de pre-
mezcla que se consideró óptimo fue aquel con el menor número de períodos para el 
cual la probabilidad del valor de P de la prueba χ2  para añadir un período de mezcla 
era significativo con una probabilidad p < 0,05 (Tabla 4.1). 
A la vista de los resultados obtenidos de la prueba de razón de verosimilitud se 
determinó de acuerdo al resultado de la prueba chi-cuadrado (χ2) para la cual la 
probabilidad del valor de P de la prueba χ2 era significativa con una probabilidad p< 
0,05 (Tabla 4.1). Por tanto, el período de pre-mezcla de tres meses, fue el período 
escogido con un nivel de significación (p<0,001) para utilizar en el ajuste del modelo y 
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Tabla. 4.1. Prueba estadística para seleccionar el número de períodos de pre-mezcla (modelo 
seleccionado basado en el valor crítico P=0,05 en negrita), en el supuesto 2. 
 
Número de  Número de 
parámetros 
χ2 P 
períodos de mezcla 
1 19 137,88 <0,001 
2 32 131,46 <0,001 
3 45 37,68 <0,001 
4 58 7,92 0,84 
5 71 0,02 0,99 
 
Los resultados de los valores predichos por el el ajuste del modelo, con tres meses de 
período de pre-mezcla estimado, junto con los valores de recapturas observadas, en 
función de los grupos temporales usados para la agregación de las marcas liberadas, y 
las correspondientes recapturas totales se representaron en la Figura 4.2.a. 
Se constató, que las discrepancias entre las recapturas observadas y predichas por el 
modelo en los primeros períodos después de las liberación de marcas se redujeron. La 
formulación del modelo en este escenario dispuso de mayor flexibilidad para ajustar 
las recapturas en estos períodos iniciales. Y en general, se observó un mejor ajuste en 
las observaciones de recapturas de la flotas de red de deriva y cacea francesas y en las 
observaciones de recapturas correspondientes a la flota de  cebo vivo española. 
 
  






                                                                                      
Figura 4.2.a. Número de recapturas observadas para cada flota y número de recapturas 
predichas por el modelo en el escenario  con tres meses de pre-mezcla (supuesto 2). 
 
En cuanto a los valores de recapturas totales predichos por el modelo en la serie 
temporal analizada, se presentaron en la Figura 4.2.b, junto con los valores de 
recapturadas observadas. 
En conjunto, el ajuste mejoró con este modelo. En comparación con los resultados del 
ajuste del modelo en el supuesto 1 (Figura 4.1.b), se corroboró que los valores 
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marcado y liberación de los ejemplares marcados. De acuerdo a los resultados, del 
supuesto 2, el modelo formulado tuvo mayor flexibilidad en el ajuste de las recapturas 
en el período inicial de mezcla. 
Por otra parte, también, disminuyeron las diferencias que fueron observadas en el 
modelo del supuesto 1. En concreto en 1991, el número de recapturas predichas se 
aproximó al número de recapturas observadas. Por otro lado, en 1992, el número de 
recapturas predichas por el modelo aumentó con respecto al número de recapturas 
observadas. 
 
                       
 
Figura 4.2.b. Número  total de recapturas observadas y número de recapturas predichas por el 
modelo en el escenario con tres meses de pre-mezcla (supuesto 2), años 1988-1996. 
 
Los resultados del ajuste del modelo en el supuesto 3, no se representaron, por ser 
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4.1.2 Parámetros estimados 
Los resultados obtenidos de la estimación del parámetro A (tasa de mortalidad natural 
y emigración del área), por medio del ajuste del modelo en los tres distintos supuestos, 
se presentaron en la Tabla 4.2. De acuerdo al valor de la función de verosimilitud, fue 
el supuesto 2 del modelo, con un período de tres meses de pre-mezcla, el que mejor se 
ajustó a los datos de recapturas analizadas. 
A continuación, de acuerdo al valor obtenido de verosimilitud, sería el supuesto 3 del 
modelo ajustado, con períodos de pre-mezcla diferentes entre conjuntos de flotas y 
por último, estaría el supuesto 1 del modelo, que no contempló período de pre-
mezcla. 
Los valores obtenidos para el parámetro A, fueron elevados,  0,59 y 0,84, dependiendo 
de qué supuesto del modelo se considere (Tabla 4.2). 
 
Tabla. 4.2. Parámetros estimados y coeficiente de variación (CV) obtenidos en los ajustes de 
los datos de marcado de atún blanco del Atlántico norte para los tres supuestos 
ajustados con el modelo "tag attrition". 
    Coeficientes de Capturabilidad   
Modelo 
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Las estimaciones del parámetro A y de los coeficientes de mortalidad por pesca 
expresados en términos de capturabilidad de cada flota, obtenidos con el ajuste del  
supuesto 1 del modelo, mostraron unos valores inferiores. El modelo trata de 
acomodar el escaso número de recapturas obtenidas al inicio, disminuyendo el valor 
de estos parámetros estimados. Esta tasa de disminución A incluye la mortalidad 
natural y el movimiento permanente (emigración) fuera de la zona de la pesquería de 
la flota de superficie: cebo vivo, cacea, red de deriva y arrastre semi-pelágico. 
Los resultados de la matriz de correlación entre los coeficientes de capturabilidad para 
las flotas que fueron estimados por el modelo en el supuesto 1, con capturabilidad 
constante se presentaron en la Tabla 4.3. 
 
Tabla 4.3. Matriz de correlación para los parámetros estimados en el ajuste del modelo en el 
supuesto 1. 
  Coeficientes de Capturabilidad 
  A Cebo 
vivo 
Cacea Cacea Red 
Deriva 









Cebo vivo España 0,595         
Cacea España 0,309 0,195    
Cacea Francia 0,069 0,044 0,023   
Red Deriva Francia 0,299 0,188 0,098 0,022  
Arrastre Pelágico 
Francia 
0,258 0,163 0,085 0,019 0,082 
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4.1.3 Efecto de la tasa de comunicación de marcas asumida 
Se examinó la sensibilidad del modelo a los diferentes valores de la tasa de 
comunicación de marcas β asumidos, que se aplicaron por el igual a todas las flotas en 
el caso del supuesto 1 del modelo. El resultado reveló que las estimaciones de A están 
directamente relacionadas con los valores de este parámetro (Figura 4.3). 
 
Figura 4.3. Estimaciones de la tasa anual de disminución de marcas (A) y 95% intervalos de 
confianza para el modelo con el escenario 1, en función de la tasa de comunicación (β). 
 
Como se aprecia en la gráfica de ambos parámetros, la sensibilidad es mínima para 
valores superiores a umbral de la tasa de comunicación en este estudio (β>0,5). Si la 
tasa de comunicación de marcas recapturadas estuviera por encima de este valor para 
las flotas principales, los resultados de este análisis resultarían robustos para pequeñas 
desviaciones del valor asumido. En ausencia de información sobre la tasa de 
comunicación de marcas, este parámetro se asumió constante (β= 0,8) en el transcurso 
del tiempo para todas las flotas implicadas en las recapturas. Podría resultar factible 
que la tasa de comunicación de marcas hubiera variado en el tiempo. Así, 
teóricamente, cambios en la eficacia de los mecanismos puestos en práctica para la 
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colaboración de los pescadores o de determinadas flotas habrían influido en la tasa de 
comunicación. Sin embargo, no fue posible comprobar estas hipótesis de trabajo por 
carecer de los datos necesarios. 
 
4.2 Reproducción: madurez sexual y fecundidad 
4.2.1 Obtención de muestras 
La distribución geográfica de las muestras de machos y hembras de atún blanco que 
fueron obtenidas en el Atlántico central y en el área tropical del Atlántico norte y sur, 
se representaron en la Figura 4.4, para el conjunto de los transectos de muestreo 
llevados a cabo en 2002. 
 
Figura 4.4 Posición geográfica de los atunes blancos capturados en los cuatro transectos de 
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4.2.2 Procesamiento de las muestras 
De los 39 atunes blancos capturados, no existía información sobre el sexo de un 
ejemplar (Tabla 4.4.a,b). En cuanto a los 38 peces sexados, el 87% (n= 33) fueron 
machos y el 13% restantes (n=5) fueron hembras. En el conjunto de los transectos, el 
número de machos fue superior al número de hembras capturadas (Tabla 3.3.b, 
sección 3.2.2). En el transecto 1, el número de machos fue más abundante, un único 
ejemplar macho fue capturado en el transecto 2, en cambio en los transectos 3 y 4 
(Figura 4.4) se obtuvo una proporción de sexo más equilibrado. Por el contrario, solo 
se capturó una hembra en el área del Atlántico central norte y fueron más abundantes 
en el transecto 3, que se desarrolló en el área suroeste del Atlántico tropical. 
La distribución de frecuencias de tallas por sexo de los ejemplares capturados en el 
stock norte y stock sur se presentaron en la Figura 4.5.a y Figura 4.5.b 
 
 
Figura 4.5.a Distribución de la frecuencia de talla por sexo de los ejemplares 
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Figura 4.5.b. Distribución de la frecuencia de talla por sexo de los ejemplares obtenidos en el 
stock del Atlántico sur. 
 
Todos los ejemplares capturados fueron sexualmente maduros (>90 cm LH). El rango 
de tallas en los machos varió entre 92 cm y 119 cm (17 kg - 39 kg), mientras que la talla 
para las hembras  registró un rango de tallas entre 100 cm y 106 cm (24 kg - 29 kg). 
La talla media observada en los machos capturados en el transecto uno (Atlántico 
norte) fue 106 cm LH (𝑆𝑆𝑆𝑆 ±  7,2) junto con una hembra de 105 cm. En el transecto 
dos, solo se obtuvo una captura de un macho que midió 97 cm LH. Mientras que en el 
transecto 3 (Atlántico suroeste tropical) se estimó una talla media de 106 cm LH (𝑆𝑆𝑆𝑆 ± 3) en los machos y una talla media de 102,4 cm LH (𝑆𝑆𝑆𝑆 ±  2,3) para las hembras. Los 
machos capturados en el transecto cuatro en el área occidental tropical en el Atlántico 
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4.2.2.1 Determinación de la edad de los ejemplares muestreados 
Respecto a las lecturas realizadas para determinar la edad de los ejemplares 
estudiados, los resultados obtenidos se presentaron en la Tabla 4.4. 
 
Tabla 4.4. Resultados de la lectura de espinas para determinar la edad de los ejemplares: a) 
muestreados en el stock Atlántico norte y b) en el stock Atlántico sur. 
a   Stock  Atlántico norte   
 
Machos  
   
     Grupo de edad 5 6 7 9 
n 7 13 3 3 
Rango talla (cm) 92 - 107  97 - 115 108 - 108 108 - 119 
Talla media (cm) 98,7 107,5 107,8 115 
Error estandar 5,13 5,08 0,33 4,57 
     
 
Hembras 






 Talla (cm) 
  
105 




          
b   Stock  Atlántico sur   
 
Machos 
   
     Grupo de edad 6 7 8 
 n 2 4 1 
 Rango talla (cm) 102 - 103 104 - 111 111 
 Talla media (cm) 102,6 107,7 
  Error estandar 0,7 2,66 
  
     
 
Hembras 
   Grupo de edad 6 7 8 
 n 2 1 1 
 Rango talla (cm) 101-103 100 106 
 Talla media (cm) 101,7 
   Error estandar 0,95 
   Código pez   L45-7 & L 43-13 L43-17 L43-19 
 
          
 
Capítulo 4                                                                                                                       Resultados 
157 
 
Así, resultó que la única hembra capturada en el stock del Atlántico norte tenía una 
edad de siete años (Tabla 4.4.a). En cambio, las cuatro hembras capturadas en el stock 
sur del Atlántico fueron clasificadas como pertenecientes a los grupos de edad de seis, 
siete y ocho años. Mientras que en el caso del stock norte, los machos pertenecían a 
los grupos de edad cinco, seis, siete y nueve, con la mayoría clasificados en el grupo de 
seis años. En comparación, los machos del stock sur tenían seis, siete y ocho años de 
edad, siendo la mayoría perteneciente al grupo de edad de siete años (Tabla 4.4.b). 
Todos los ejemplares tenían edades en un rango similar tanto en el norte como en el 
sur, pero los machos más jóvenes se localizaron en los muestreos del Atlántico norte 
(Tabla 4.4.a). 
 
4.2.3 Análisis histológicos de las muestras de gónadas 
El método de análisis histológico aplicado en este estudio demostró ser apropiado y 
representar una técnica precisa para establecer el estado de madurez reproductiva en 
atún blanco con precisión. La metodología es concordante con la revisión de estudios 
histológicos de ejemplares de rabil (Thunnus albacares) que llevo a cabo Schaefer 
(1996). 
 
4.2.3.1 Desarrollo de los ovocitos y estructura del ovario 
El ovario consiste en una pared muscular con numerosos folículos en diferentes 
estadios de desarrollo dentro del tejido conectivo. Los folículos están formados por un 
ovocito y una sola capa de células foliculares. El examen de las secciones histológicas 
desveló que el ovario contenía una combinación de ovocitos en distintos estadios de 
desarrollo. Este hecho confirma un desarrollo asíncrono del ovario de atún blanco en 
el Atlántico. El tipo y número de folículos varía en función de la fase de madurez y el 
estado de actividad del ovario. 
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Los resultados del análisis histológico y las mediciones de los correspondientes 
diámetros de los ovocitos, permitieron caracterizar el desarrollo de los ovocitos en 
cinco estadios: 
• Fase perinuclear (ovocitos en crecimiento primario): el rango del diámetro 
medido entre 32-103 µm. El diámetro medio calculado fue 63 ± 12 µm (SD), el 
valor modal encontrado fue 62 µm y la mediana 62 µm. Se identificaron 
ovocitos con forma poligonal con numeroso pequeños nucleolos unidos a la 
membrana nuclear. No se encontraron alveolos o vesículas en el ooplasma. 
• Fase previtelogénica (ovocitos lipídicos): el rango del diámetro medido entre 
85-253 µm. El diámetro medio calculado fue 153 ± 29 µm (SD), el valor modal 
encontrado fue 141 µm y la mediana 151 µm. Los ovocitos presentan pequeñas 
gotas lipídicas y alveolos corticales en la periferia del ooplasma. No se 
encontraron gránulos vitelogénicos. 
• Fase parcialmente vitelada (inicio de vitelogénesis): el rango del diámetro 
medido entre 162-380 µm. El diámetro medio calculado fue  241 ± 39 µm (SD), 
el valor modal encontrado fue 214 µm y la mediana 236 µm. Ovocitos 
presentaron pequeños gránulos esféricos de vitelo en la periferia del ooplasma. 
La zona radiada aumenta su grosor y las células foliculares se vuelven cúbicas 
en la capa celular. El ooplasma no está completamente lleno de gránulos de 
vitelo. 
• Fase totalmente vitelada (vitelogénesis avanzada): el rango del diámetro 
medido entre 230-510 µm. El diámetro medio calculado fue  373 ± 49 µm (SD), 
el valor modal encontrado fue 354 µm y la mediana 371 µm. El ooplasma se 
encuentra lleno de gránulos de vitelo. La zona radiata aumentó el grosor, pero 
el núcleo permaneció en la zona central. 
• Fase posvitelogénica (migración del núcleo e hidratación): el rango del 
diámetro medido entre 321-726 µm. El diámetro medio calculado fue   575 ± 
96 µm (SD), el valor modal encontrado fue 451 µm y la mediana 578 µm. La 
fase final de la maduración de los ovocitos se caracteriza por la migración del 
núcleo hacia el polo animal, la fusión de los lípidos y los glóbulos vitelados y la 
Capítulo 4                                                                                                                       Resultados 
159 
 
hidratación del ooplasma. El inicio de la hidratación señala la puesta inminente 
(Fulton, 1898). 
En la Figura 4.6.a, se presentaron los resultados de la cuantificación efectuada en la 
hembra procedente del Atlántico norte. En la Figura 4.6.b, se presentaron los 
respectivos resultados obtenidos en las cuatro hembras analizadas procedentes del 
Atlántico suroeste tropical 
Se encontraron folículos postovulatorios en los ovarios de dos hembras capturadas en 
el Atlántico suroeste tropical (Figura 4.6.b). Un número variable de folículos atrésicos 
fueron identificados en todas las hembras estudiadas. Las estructuras atrésicas 
variaron en tamaño entre 88 µm y 564 µm, con una talla media estimada de 204 µm. 
Estas medidas indicaron que la atresia afecta todos los estadios de desarrollo de los 
ovocitos.  
Con la aplicación del método estereológico, se cuantificó la densidad numérica de las 
estructuras que caracterizan los diferentes estadios de desarrollo de los ovocitos 
contenidos en cada ovario. En la Figura 4.6.a, se presentaron los resultados de la 
cuantificación efectuada en la hembra procedente del Atlántico norte. 
 
Figura 4.6.a. Cuantificación de los estadios de desarrollo de los ovocitos en el ovario de la 
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Figura 4.6.b. Cuantificación de los estadios de desarrollo de los ovocitos en el ovario de las 
hembras del Atlántico sur. 
 
4.2.3.2Clasificación histológica de las hembras 
Todos los ovarios mostraron características de madurez sexual y las hembras habían 
alcanzado la primera madurez sexual. Una selección de microfotografías de los ovarios 
de algunas hembras en diferentes fases de madurez de acuerdo con los resultados 
obtenidos en el análisis histológico, fueron incluidas en la Figura 4.7. 
El perfil del ovario fue descrito por medio de las medidas de los diámetros de los 
ovocitos, en los diferentes estadios de desarrollo principales. En la Figura 4.12 (ver 
sección 4.2.3.3) se ilustró la distribución de los diámetros medidos en las muestras de 
ovario de la hembra capturada en el Atlántico norte (ALB L8-9). 
Se observó la ausencia de ovocitos posvitelogénicos en el ovario de esta hembra. El 
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captura se hizo al inicio de julio (Tabla 3.4.b en Sección 3.2.2) con una talla de 105 cm, 
superior a la talla de primera madurez sexual (>90 cm). 
 
Figura 4.7. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L8-9) capturada en el Atlántico norte. 
Estado de madurez: activa, prepuesta, madurando. 
 
En lo relativo al perfil del ovario, este presentaba ovocitos perinucleares, ovocitos en 
fase de alveolos corticales y ovocitos vitelados. Se encontró una baja proporción de 
atresia (2%), aunque solo el 50% de esta correspondía a ovocitos vitelados. No se 
detectaron signos de actividad de puesta reciente (folículos postovulatorios) en el 
ovario (Figura 4.12.a). 
A continuación se describen los perfiles de los ovarios de las cuatro hembras 
capturadas en el Atlántico suroeste tropical (Figura 4.8, Figura 4.9, Figura 4.10, Figura 
4.11). Aunque se identificaron algunas diferencias entre dichas hembras capturadas en 
el transecto 3, todas fueron clasificadas como maduras, activas y en puesta. 
La hembra (ALB L43-13) fue capturada al inicio de la segunda quincena de septiembre 
(Tabla 3.4.a. en Sección 3.2.2). Presentó un desarrollo reproductivo clasificado como 
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Figura 4.8. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L43-13) capturada en el Atlántico suroeste 
tropical. Estado de madurez: activa, prepuesta, totalmente madura en proceso 
inminente de puesta. 
 
 
Figura 4.9. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L43-17) capturada en el Atlántico suroeste 
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Contenía un número elevado de ovocitos totalmente vitelados, y ovocitos hidratados 
(Figura 4.8). No se detectaron folículos postovulatorios en el ovario (Figura 4.12b). 
La hembra (ALB L43-17) fue capturada al inicio de la segunda quincena de septiembre 
(Tabla 3.4.a en Sección 3.2.2). Presentó un desarrollo reproductivo clasificado como 
hembra en período activo de puesta. El perfil ovárico fue caracterizado por un alto 
número de folículos postovulatorios (Figura 4.12.c), pero sin embargo no había 
presencia de ovocitos hidratados (Figura 4.9). 
De igual manera, la hembra (ALB L43-19) fue capturada al inicio de la segunda 
quincena de septiembre (Tabla 3.4.b en Sección 3.2.2). Presentó un desarrollo 
reproductivo clasificado como hembra activa en período de puesta. El perfil ovárico se 
caracterizó por un alto número de folículos postovulatorios, fase de atresia, tal como 
se mostró en la Figura 4.10, pero sin embargo no había presencia de ovocitos 
hidratados (Figura 4.12.c). 
 
 
Figura 4.10. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L43-19) capturada en el Atlántico suroeste 
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Por último, la hembra (ALB L45-7) capturada también en la misma quincena de 
septiembre (Tabla 3.4.b en Sección 3.2.2), mostró un desarrollo reproductivo 
clasificado como avanzado y período activo de puesta. El perfil ovárico tenía presencia 
de numerosos folículos postovulatorios, y un número escaso de ovocitos vitelados 
(Figura 4.11) en comparación con las hembras anteriormente descritas que se ilustran 
en las microfotografías de la Figura 4.12.a, b, c. 
 
 
Figura 4.11. Perfil del ovario deducido a partir de la distribución del tamaño de los distintos 
estadios de los ovocitos de la hembra (ALB L45-7) capturada en el Atlántico suroeste 
tropical. Estado de madurez: avanzado y activa en período de puesta. 
 
4.2.3.3Clasificación histológica de los machos 
De acuerdo con la clasificación descrita todos los machos eran ejemplares sexualmente 
maduros, tanto en el Atlántico norte como en el Atlántico sudoeste tropical. Los 
ejemplares capturados en el transecto 1 (Tabla 3.3.b en Sección 3.2.2) en el área de 
pesca del Atlántico norte (Figura 4.4) presentaron una gran incidencia de cistes de 
espermatocitos y espermátidas en las paredes de los túbulos seminíferos (Figura 












Perinuclear Previtelogénico Parcialmente vitelado 
Totalmente vitelado Atresia
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localizar en el lumen de los túbulos seminíferos. Los ejemplares recogidos en el 
transcurso del primer transecto fueron clasificados en la fase activa de prepuesta. De 
las estructuras que se observaron en las muestras analizadas de testículos, se 
ilustraron algunos ejemplos de la muestra de machos analizada ilustrados en las 
microfotografías obtenidas y representadas en la Figura 4.12.d, e, f. Se observó una 
gran incidencia de espermatocitos y cistes de espermátidas presentes en la pared de 
los túbulos seminíferos de estos individuos de atún blanco. 
El único ejemplar capturado en el transecto 2, mostró unas características de madurez 
similares a los capturados en el primer transecto (prepuesta), pero la proporción de 
cistes en las paredes de los túbulos seminíferos fue menor. También se estimó una 
cantidad mayor de espematozoos maduros en el lumen, por lo que fue clasificado 
como macho activo en prepuesta. 
En relación a los machos capturados durante el tercer y cuarto transecto (septiembre -
octubre) se encontraron en fase activa de puesta. Esta fase se caracterizó por una alta 
densidad de esperma en los túbulos seminíferos, un nivel inferior de meiosis y una 
cantidad menor de cistes en la pared de los túbulos seminíferos. (Figura 4.12.e, f). 
Las fases de madurez sexual y actividad de los machos descritas estaban en 
concordancia con la sucesión de los meses de junio a octubre, de acuerdo con la 
progresión temporal de los transectos muestreados, indicando un desarrollo de las 
gonadas que progresaba de acuerdo al avance de los meses de verano. 
  




Figura 4.12. Microfotografías de los estadios de desarrollo de las gónadas de atún blanco en el 
Atlántico. a) Ovario maduro (L8-9) hembra Atlántico norte. Ausencia de estadios más 
desarrollados de ovocitos y folículos postovulatorios (escala = 225 µm). b) Ovario maduro en 
pre-puesta (L43-13) hembra Atlántico suroeste tropical. Ovocitos hidratados presentes (∗) 
(escala = 325 µm). c) Ovario maduro (L43-17) hembra en puesta. Folículos postovulatorios 
recientes (  ) (escala = 220 µm). d) Testículo en fase de maduración macho Atlántico norte en 
transecto 1. Gran número de cistes en la pared de los túbulos seminíferos (∗) y baja densidad 
de esperma en el lumen (    ) (escala= 108 µm). e) Testículo maduro macho Atlántico central. 
Elevada densidad de esperma en el lumen de los túbulos seminíferos (   ) (escala = 110 µm). f) 
Testículo maduro macho Atlántico sur. Pared delgada de los túbulos (  ) y número elevado de 
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4.2.3.4 Estimación de la fecundidad 
La fecundidad parcial se estimó empleando sólo el número de ovocitos hidratados en 
los ovarios de las hembras que los presentaban. Además se estimó el número de 
ovocitos en cada fase de desarrollo en cada hembra, pero no se contaron los folículos 
postovulatorios debido a las restricciones del método empleado. 
Se estimaron valores del coeficiente de forma (β) que se encontraron en un intervalo 
entre 1,42 para los ovocitos previtelogénicos y ovocitos vitelados hasta un valor de 
1,49 para los ovocitos hidratados. Los valores estimados de K variaron entre 1,03 de 
los ovocitos totalmente vitelados y 1,06 en los ovocitos en el estadio perinuclear. 
El número de ovocitos estimados en cada estadio de desarrollo identificados en los 
ovarios de las cinco hembras se resumieron en la Tabla 4.5. 
 
Tabla 4.5. Número de ovocitos estimados por estadio de desarrollo en los ovarios de atún 
blanco del Atlántico. 
 
 
Solo se encontraron ovocitos hidratados en una hembra (L45-7) totalmente madura en 
fase de prepuesta (puesta inminente), que fueron usados para calcular la fecundidad 
parcial, que fue estimada en 1,16 x 106 ovocitos. Para esta hembra el valor de 
 Estadio ovocitos Código hembras
L8-9 # L43-19 L43-17 L43-13 L45-7 Media **
Perinuclear 37706176 81962849 81962849 74208214 110420020 49198471
Previtelogenico 8498719 5833205 5833205 7453659 11316005 2497720
Parcialmente vitelado 2968712 2689777 2689777 1980431 3097985 836515
Totalmente vitelado 2789732 1926118 1926118 2466181 1908763 1587875
Hidratado * 0 0 0 0 1158330 0
Atresia 1175810 481438 481438 951434 1271546 233205
* Fecundidad parcial estimada
** Media de las cuatro hembras del Atlántico suroeste tropical
# Hembra capturada en el Atlántico norte
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fecundidad relativa, expresada por el cociente del número estimado de ovocitos 
hidratados por gramo de peso vivo del pez, dio un valor de 47 (ovocitos hidratados/g). 
 
4.2.3.4.1 Patrón de puesta 
El aspecto microscópico del ovario y la distribución de la frecuencia del tamaño de los 
ovocitos han podido ser utilizados para definir el patrón de puesta. 
La única hembra capturada en el Atlántico norte, madurando y en fase de pre-puesta 
no permitió describir un patrón de puesta. 
No obstante, en las hembras de atún blanco del área el Atlántico suroeste tropical, se 
encontró que la maduración de los folículos se inició cuando los ovocitos habían 
alcanzado una talla entre 50 µm (ovocitos previtelogénicos) y 240 µm (vitelogénesis 
inicial). La vitelogénesis se inició con un tamaño de diámetro de 162 µm pero el 
tamaño medio de los ovocitos parcialmente vitelados (vitelogénesis parcial) fue 
estimado a los 240 µm. En general, los ovocitos totalmente vitelados pueden 
encontrarse con un tamaño de 230 µm, aunque el tamaño medio en este estadio de 
desarrollo estimado fue 372 µm. La hidratación de los ovocitos se inició cuando 
alcanzaron un tamaño de al menos t 321 µm de diámetro. 
La talla máxima encontrada en este estudio para ovocitos hidratados fue de 727 µm. 
La distribución de la frecuencia de los tamaños de los diámetros medidos de los 
ovocitos en los diferentes estadios de desarrollo, se solapaban, en general. Este rasgo 
indicó, que el estadio perinuclear de los ovocitos estaba siendo reclutado en continuo 
a los estadios maduros. Los folículos postovulatorios aparecían una vez que los 
ovocitos hidratados habían sido ovulados en la puesta. Los ovocitos atrésicos fueron 
observados en todos los estadios del desarrollo del ovario de los atunes blancos 
analizados en este estudio. 
 




En 2011, se obtuvo una muestra de 583 espinas recogidas entre junio y octubre, con 
un rango de talla de los ejemplares de 41 a 120 cm (LH); mientras que en 2012, se 
muestrearon 902 espinas, entre junio y noviembre con un rango de talla de los 
ejemplares de 40 a 112 cm (LH). Ninguna de las dos muestras anuales contenía 
información del sexo de los ejemplares. 
4.3.1 Análisis del incremento en el crecimiento 
Se obtuvieron 1 891 incrementos de talla-edad diferentes (Tabla 4.6.a y Tabla 4.6.b), a 
partir de las medidas de los anillos leídos (anulli) y las respectivas tallas 
retrocálculadas. 
Tabla 4.6.a.Tallas medias observadas de atún blanco muestreado y tallas medias 
retrocalculadas (RCL) por clase de edad. Modelo de regresión log-lineal simple 
aplicado a las muestras de 2011 y 2012. 
  Talla observada         RCL Regresión log-linear simple 
Edad N media dev st CV% SE 
 
N media dev st CV% SE 
1 538 53,3 6,49 12,2 0,28 
 
898 52,1 3,5 6,7 0,12 
2 348 64,4 3,97 6,2 0,21 
 
594 64,1 3,3 5,1 0,14 
3 364 74,7 4,42 5,9 0,23 
 
234 74,6 3,6 4,9 0,24 
4 155 83,4 4,53 5,4 0,36 
 
81 84,2 3,8 4,5 0,42 
5 41 90,8 4,09 4,5 0,64 
 
39 91,6 4,4 4,8 0,70 
6 11 99,1 5,45 5,5 1,64 
 
26 97,4 5,6 5,7 1,09 
7 13 106,6 7,87 7,4 2,18 
 
13 98,5 5,1 5,1 1,40 
8 9 102 4,33 4,2 1,44 
 
3 103,8 3,4 3,3 1,99 
9 4 110 4,32 3,9 2,16 
 
1 106,3 
   10 1 105 
    
1 109,0 
   11 1 108 
   
 1 112,5 
   Total 1485 
     
1891 
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Esta muestra de anillos obtenida a partir de los 1 485 ejemplares estudiados, entre los 
cuales, el número de juveniles representó un porcentaje elevado (84%), integrado por 
peces de tres años de edad y menores (1 a 2 años).  
El tamaño del incremento en la talla media estimada por grupo de edad disminuía 
linealmente en función del incremento de la talla media por edad de los individuos 
examinados. Esta tendencia era más patente en los ejemplares juveniles de 1 año 
hasta alcanzar la edad de 5 años, ya adultos reproductores. 
 
Tabla 4.6.b. Tallas medias de atún blanco  retrocalculadas (RCL) por clase de edad estimadas 
con dos modelos de proporciones (Fraser-Lee y Monastyrsky) aplicados a las muestras 
de 2011 y 2012. 
  RCL Método 1 -Fraser-Lee        RCL Método 2-Monastyrsky 
Edad N Media dev st CV% SE 
 
Media dev st CV% SE 
1 898 52,2 3,7 7,2 0,12 
 
51,8 4,1 7,9 0,14 
2 594 63,9 3,9 6,0 0,16 
 
64,2 4,1 6,4 0,17 
3 234 74,1 4,4 5,9 0,29 
 
74,8 4,6 6,1 0,30 
4 81 84,0 5,2 6,1 0,57 
 
84,9 5,3 6,3 0,59 
5 39 93,3 6,3 6,7 1,01 
 
94,1 6,3 6,7 1,00 
6 26 100,2 7,8 7,8 1,53 
 
100,7 7,5 7,5 1,48 
7 13 100,7 5,3 5,3 1,48 
 
101,1 5,2 5,2 1,45 
8 3 107,8 5,0 4,7 2,90 
 
108,0 5,1 4,7 2,92 
9 1 100,4 
    
101,4 
   10 1 103,2 
    
104,0 
   11 1 106,9     107,4    
Total 1891 
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El error estándar de las tallas medias por edad fue pequeño hasta la edad 4, en 
comparación con los valores encontrados para las edades mayores, en las cuales el 
número de muestras disminuye y consecuentemente los datos de las tallas alrededor 
de la media están más dispersos, aumentando los valores de la desviación estándar 
(Tabla 4.6.a y Tabla 4.6.b). 
Por otro lado, no se apreció efecto significativo del factor cohorte en esta tendencia de 
acuerdo al análisis la varianza (Tabla 4.7). 






Por tanto, considerando que no existía un efecto cohorte en los resultados obtenidos 
en este análisis, implicó que no se detectaba crecimiento diferencial entre años y en 
consecuencia, se agregaron los datos de ambos años 2011 y 2012, para modelar el 
crecimiento. 
 
4.3.1.1 Modelos de retrocálculo de las tallas 
El número total de 1 891 anillos medidos (annuli) se usaron en los tres modelos 
empleados para el retrocálculo de las tallas en edades previas a la captura del pez 
(Tabla 4.6.a y Tabla 4.6.b). 
La correlación encontrada en el ajuste de cada uno de los tres modelos de regresión 
fue alta, entre las tallas medidas en la captura y el diámetro de las secciones de las 
  Df Sum sq Mean sq F value Pr>F 
Edad 1 3,47 3,47 93,32 <0,0001 
Cohorte 2 0,09 0,04 1,15 0,32 
Edad:Cohorte 2 0,09 0,05 1,24 0,29 
Residuals 1328 49,36 0,05     
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espinas. El empleo de estos métodos de regresión se mostró fiable para predecir las 
tallas a edades previas a la edad de captura. 
La regresión geométrica media (GMR) (Método 1) y el modelo logarítmico lineal simple 
(Método 3) explicaron el 95% de la varianza en los datos observados (R2 ajustado= 
0,951, р < 0,05, a= 15,84, b= 14,86). De igual forma, el modelo definido por la 
regresión geométrica media de las variables con transformación logarítmica (log-GMR) 
(Método 2), también estimó una alta correlación entre la talla del pez en la captura y el 
diámetro de la sección de la espina, con una varianza explicada del 95% (R2 ajustado= 
0,953, р < 0,05, a= 3,27, b= 0,76 en escala logarítmica). Los valores de probabilidad (р) 
estimados en ambos modelos de regresión, indicaron que el diámetro de la espina era 
significativo desde el punto de vista de su capacidad predictiva para estimar las tallas a 
edades previas. De tal forma, fue aceptado con fiabilidad, que la medida del diámetro 
de los anillos fuera utilizada para predecir las tallas previas a la captura con ambos 
modelos de regresión y los respectivos métodos de proporciones. 
La dispersión de los residuos obtenidos de las tallas predichas por los distintos 
modelos de regresión ajustados, junto con los cuartiles de probabilidad normal (QQ-
plots, en inglés) de los residuos en función de los valores estimados por los modelos de 
regresión fueron representados en la Figura 4.13. La distribución de residuos indicó 
que el ajuste del modelo en escala logarítmica de la talla log(𝐿𝐿𝑖𝑖) en función del 
diámetro de la espina log(𝑆𝑆𝑖𝑖) era el que mejor se ajustaba a las observaciones. (Figura 
4.13.c, d). Desde la perspectiva de la estabilidad de la varianza o heterocedasticidad, se 
observó también una distribución de residuos más homogénea alrededor de la recta 
predicha por el modelo (Figura 4.13.c). Una mayor exactitud en los valores predichos 
por el modelo, como se observa en el eje de abcisas, con una disminución de la 
distancia entre los valores predichos y la línea con valor cero, que representa la 
predicción exacta del modelo de regresión. Los residuos positivos (>0) representaron 
predicciones de tallas inferiores a las observadas y los residuos negativos (<0) 
indicaron predicciones superiores a los valores observados. Por contraste, la dispersión 
de los residuos obtenidos del modelo GMR (Figura 4.13.a) mostró una tendencia 
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divergente de la recta para las tallas de mayor longitud (> 95 cm) indicativo de que la 
varianza no es constante cuando se predicen las tallas con este método. 
Sobre este fundamento, se escogió el modelo de regresión geométrica media en escala 
logarítmica (log-GMR) y el método proporcional descrito en el método 2, como 
procedimiento óptimo para estimar las tallas retrocalculadas, y emplear los pares talla-
edad obtenidos en el ajuste del modelo de crecimiento. 
 
 
Figura 4.13. Dispersión de los residuos de las tallas predichas: a) y cuartiles de probabilidad 
normal (QQ-plots), b) de los residuos en función de los valores ajustados y por el 
modelo de regresión de la media geométrica (GMR) de la talla del pez en función del 
diámetro de la espina; c) y d) residuos y cuartiles de probabilidad normal (QQ-plots) 
respectivamente para la predicción del modelo de regresión de la media geométrica en 




























Valor predicho Cuartil teórico
Valor predicho Cuartil teórico
Capítulo 4                                                                                                                       Resultados 
174 
 
De manera simultánea, se presentarón los resultados de la talla media retrocalculada y 
la correspondiente desviación estándar por grupo de edad calculada para cada uno de 
los tres métodos explorados: regresión de la media geométrica (GMR) y método de 
proporciones de Fraser-Lee (1), log-GMR y método de proporciones de Monastyrsky 
(2), regresión log-lineal (3) (Tabla 4.6.a, b). Se observó que las tallas medias 
retrocalculadas presentaron ligeras diferencias en comparación con las tallas medias 
observadas (captura). Entre los tres métodos de retrocálculo, los métodos que usaron 
la regresión geométrica media (GMR), predijeron unos valores de talla media por edad 
similares; especialmente para los individuos del grupo de edad de 1 a 5 años y 
mostraron una variabilidad equivalente, expresada por el error estándar de cada grupo 
de edad. En el caso de los ejemplares de edad superior a 5 años, la variabilidad 
observada aumenta, debido en parte a que el número de muestras es menor. Los 
resultados del método de retrocálculo parecen subestimar la variabilidad en los grupos 
de edad jóvenes en comparación con las medias por edad estimadas en la captura. 
En general, los valores del coeficiente de variación (CV) no excedieron el 10 %, en 
ningún conjunto de tallas, bien se tratase de las tallas observadas o bien de las 
retrocalculadas. El mayor coeficiente de variación se estimó para el grupo de edad 1 en 
las observaciones de tallas medidas. 
Se representó la dispersión de las observaciones alrededor de la trayectoria media 
lineal estimada en cada uno de los tres modelos ajustados (Figura 4.14.a). El rango de 
variación en las tallas por edad fue equiparable entre las tallas medias predichas por 
cada modelo de regresión media geométrica con la corrección de proporciones y las 
tallas medidas en los individuos con espinas de un diámetro similar (Figura 4.14.b, c). 
Sin embargo, el modelo de regresión lineal simple no permitió predecir para cada 
individuo unas tallas medias diferentes para cada edad, lo que significó que las 
predicciones con este modelo son una simple línea de regresión (Figura 4.14.d) para el 
crecimiento de la población. Este método de regresión era insensible a los cambios en 
la trayectoria del crecimiento individual, ya que promediaba la longitud de los 
individuos para una edad dada de la espina (Ricker, 1992) El modelo de regresión lineal 
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asumía que toda la variación en la talla por edad entre individuos se debía al error 
residual del modelo. En consecuencia, se consideró que este método de regresión 
lineal simple carecía de potencial predictivo para retrocalcular las tallas a partir de las 
medidas de los diámetros de los anillos anuales identificados en cada individuo. 
Luego, solo los modelos proporcionales de regresión media geométrica (GMR) y de 
escala logarítmica de la regresión media geométrica (log-GMR) permitieron predecir, 
para un individuo dado, tallas que variaron de la predicción media para un diámetro 
dado de espina (Figura 4.14.b, c). 
 
 
Figura 4.14. a) Tallas medidas y línea media de cada tipo de regresión y las tallas predichas 
para cada diámetro de la espina usando b) el método GMR, c) el método log-GMR y d) 
el método regresión lineal logarítmica. Se muestran las tallas medidas para 
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4.3.1.2 Modelos de crecimiento 
En el conjunto de observaciones medidas y retrocalculadas (Figura, 4.15.a) se apreció 
un gran número de observaciones que correspondían a los individuos más jóvenes, de 
edades 1 y 2. Estos datos fueron submuestreados para obtener un número similar de 
observaciones entre los grupos de edad. La muestra resultante contenía 470 
observaciones obtenidas de 97 ejemplares (Figura, 4.15.b) y una submuestra que 
contenía ejemplares de 1 a 5 años de edad (Figura, 4.15.c). Se consideraron todas las 
tallas retrocalculadas en cada uno de los individuos seleccionados en las submuestras, 
y se observó, que los grupos de edad de individuos juveniles estaban dominados por 
las tallas retrocalculadas (Figura, 4.15.b, c). También se constató que no fue posible 
obtener una submuestra completamente equilibrada en lo referente al número de 
tallas medidas y retrocalculados en las edades juveniles. Aunque, al final, el conjunto 
de las submuestras obtenidas resultó ser un conjunto de datos más equilibrado que el 
conjunto de datos totales iniciales (Figura, 4.15.a). De manera equivalente, del 
conjunto de datos de tallas medidas en la captura (Figura, 4.15.d) se obtuvo una 
submuestra que incluía una composición de edades más equilibrada en su conjunto 
(Figura, 4.15.e) y otra submuestra que incluyó solo los grupos de edad de 1 a 5 años, 
con el mismo número de individuos muestreados (Figura, 4.15.f). Estas submuetras de 
las tallas medidas contenían 200 individuos. En este caso, tampoco fue posible 
conseguir una submuestra de tallas medidas en la captura totalmente equilibrada 
respecto al número de observaciones, en función de los grupos de edad identificados. 
Siempre los ejemplares juveniles tenían mayor presencia en las muestras (Figura 
4.15.e) Todas las tallas retrocalculadas pertenecientes a cada individuo, fueron 
seleccionadas en el remuestreo y estan integradas en esta submuestra, las edades 
jóvenes están representadas por las tallas retrocalculadas. 
Se consideraron los tres modelos de retrocálculo descritos, los dos conjuntos de datos 
correspondientes a la muestra total y las submuestras obtenidas con un diseño más 
equilibrado en el número de observaciones, en la ejecución de los modelos para el 
proceso de estimación de los parámetros de la función de crecimiento.  




Figura 4.15. Tamaño de las muestras empleadas en el ajuste del modelo de crecimiento, para 
a) todas las tallas medidas y retrocalculadas, b) datos submuestreados para obtener 
una muestra de tallas medidas y retrocalculadas con un número de ejemplares más 
semejante, c) submuestra solo con ejemplares de 1 a 5 años, d) muestra con todas las 
tallas medidas, e) tallas medidas submuestreadas para obtener muestras más 
semejantes en número, f) solo tallas medidas de individuos de 1 a 5 años con el mismo 
tamaño de muestra. 
 
En este proceso, se diseñaron los siguientes supuestos con el objetivo de explorar el 
mejor ajuste de los datos con la función de von Bertalanffy: 
• Variación individual en los parámetros L∞, i  y Ki 
• Variación individual en el parámetro Ki 
• No variación individual 
En el análisis de crecimiento, se utilizaron las tallas retrocalculadas con el modelo 
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se ensayaron dos estructuras de error en el ajuste del modelo, distribución normal y 
lognormal (Francis, 2016). 
En resumen, considerando todas las combinaciones entre el número de conjuntos de 
datos (muestra y submuestras), estructuras de error en el modelo y los modelos 
mixtos, se alcanzó un número de 27 posibles modelos de crecimiento de von 
Bertalanffy, en este estudio. 
Los diagnósticos del ajuste de los diversos modelos de crecimiento (n=27) indicaron 
una convergencia adecuada de acuerdo a la simulación realizada con el método 
cadena de Markov Monte Carlo (MCMC) algoritmo. Al mismo tiempo, el ajuste del 
conjunto de modelos diseñados pareció adecuado en función de los datos de entrada.  
En el ámbito Bayesiano, otro diagnostico de la adecuación del modelo ajustado es el 
valor estimado de la probabilidad (р-valor) siendo este valor la suma de los residuos en 
cada modelo ajustado. Se considera adecuado cuando está próximo a un valor de 0,5 
(р=0,5). Atendiendo a este criterio, se consideró que en su mayoría los modelos de los 
diversos escenarios analizados presentaron un buen ajuste. El número efectivo de 
parámetros debe ser superior a 100 y el diagnóstico Gelman-Rubie debe aproximarse 
al valor de 1,0 para asumir que las distribuciones posteriores simuladas con las 
cadenas de MCMC convergen, tal como se apreció en los valores estimados por este 
método de simulación (Tabla 4.8). 
Con el fin de ilustrar el método MCMC aplicado en la convergencia en dos modelos 
representativos, se incluyeron los resultados del ajuste entre la distribución de 
probabilidad anterior (prior) no informativa, la distribución de probabilidad posterior 
de la media de los parámetros (L∞, K, 𝑡𝑡0) y la variabilidad en el modelo y en la talla 
asintótica (𝜎𝜎𝐿𝐿 , 𝜎𝜎) estimados en el ajuste del modelo de crecimiento a diferentes 
conjuntos de datos especificados de acuerdo a diferentes ensayos (Figura 4.16). 
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Tabla 4. 8. Diagnósticos de la convergencia y ajuste de los modelos de crecimiento ensayados. 
El número efectivo de parámetros debe ser superior a 100 y los valores del diagnóstico 
de Gelman-Rubie (GRD) próximos a 1,0 para MCMC convergencia y p-valor Bayesiano  




Método Datos Submuestra Error del Modelo Efectos Aleatorios n GRD p-valor
GMR (1)   Todos los datos L∞  &  K 1200 1,01 0,50
L∞ 100 1,02 0,50
ninguno 2800 1,00 0,49
GMR (1)   Submuestra L∞  &  K 430 1,01 0,50
L∞ 310 1,01 0,50
ninguno 480 1,00 0,49
log-GMR (2)   Todos los datos L∞  &  K 490 1,01 0,50
L∞ 100 1,02 0,50
ninguno 2400 1,00 0,50
SE* media ponderada L∞ 1200 1,00 0,49
log-normal L∞ 110 1,01 0,50
log-GMR (2)   Submuestra L∞  &  K 870 1,00 0,49
L∞ 2100 1,00 0,49
ninguno 1400 1,00 0,49
SE* media ponderada L∞ 4100 1,00 0,48
log-normal L∞ 360 1,01 0,48
log-Regresion (3)   Todos los datos L∞  &  K 630 1,00 0,50
L∞ 560 1,02 0,50
ninguno 710 1,00 0,50
log-Regresion (3)   Submuestra L∞  &  K 1300 1,00 0,50
L∞ 1000 1,02 0,49
ninguno 520 1,00 0,49
log-Regresión 6900 1,00 0,50
Capturados 160 1,02 0,49
Capturados 340 1,01 0,49
Capturados 2600 1,00 0,49
Capturados 1200 1,00 0,49
Modelos 




Figura 4.16. Distribuciones anteriores y posteriores de los paramétros estimados en el modelo 
ajustado a una submuestra de datos medidos (a-d), a una submuestra de datos 
medidos y tallas retrocalculadas con log-GMR método con efectos fijos (e-h), y el mejor 
modelo para los datos retrocalculados con log-GMR y efectos aleatorios para L∞ (i-m). 
 
El hecho de que las distribuciones posteriores hayan sido estimadas bien y sean 
relativamente estrechas implica que los datos contienen suficiente información para 
estimar los parámetros con el modelo aplicado. 
En la Tabla 4.9, se incluyeron los valores estimados en el ajuste de todos los modelos. 
Cuando se uso una submuestras con mayor equilibrio entre los datos por edad, se 
observó que para los tres modelos de regresión, el modelo seleccionado de acuerdo al 
valor estimado del Criterio de Información de la Desviación (DIC), era aquel que incluía 
variabilidad individual en el parámetro L∞, pero no en el parámetro K (Tabla 4.9). En 
los casos de los modelos de regresión GMR y log-GMR, usando también las 
submuestras de datos, el modelo seleccionado era aquel que incluía variabilidad 
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individual en el parámetro L∞, pero no en el parámetro K. Sin embargo, cuando se 
usaron todos los datos y el modelo de regresión log-GMR, el modelo de crecimiento 
con mejor ajuste, es decir menor valor de DIC, fue el que incluía efectos fijos. 
Asimismo, para el caso de modelo log-GMR ajustado a una submuestra de los datos, 
en función del valor estimado de DIC, el modelo seleccionado fue el formulado con una 
distribución normal del error en vez del modelo con una distribución log-normal del 
error, así como una varianza constante en los residuos frente al modelo que incluía el 
error estándar (SE, en inglés) ponderado (Tabla 4.9). 
En el escenario de los modelos log-GMR que emplearon el conjunto completo de 
datos, el valor de DIC estimado fue menor para el modelo con distribución log-normal 
que para el modelo con distribución normal del error. Sin embargo, en el caso del 
modelo alternativo con empleo de una submuestra de los datos, de acuerdo al valor de 
DIC, el modelo con mejor ajuste fue aquel que tenía una distribución de error normal 
(Tabla 4.9). 
Se tuvo en cuenta que las submuestras presentaban un número de datos más 
equilibrado a través de los grupos de edad y que el modelo GMR en escala logarítmica 
(log-GMR) era el mejor método para uso en el retrocálculo de las tallas previas. Por 
tanto, resultó que el mejor conjunto de datos era el definido por el método log-GMR y 
una submuestra de datos. Para estos datos, considerando el valor de DIC estimado en 
el ajuste, el modelo de crecimiento seleccionado fue el que contemplaba un error 
residual constante, distribución de error normal y variabilidad individual en la 
estimación del parámetro L∞, que representa la talla media estándar asintótica de la 
función von Bertalanffy, que describe el crecimiento medio de una población. 
  
Capítulo 4                                                                                                                       Resultados 
182 
 
Tabla 4.9. Comparación de los modelos de crecimiento ajustados a los datos obtenidos con los 
tres métodos de retrocálculo basada en el valor del Criterio de Información de  
Desviación (DIC). El modelo con mejor ajuste es aquel con ∆ DIC=0. Todos los 
modelos tenían distribución de errores normal y varianza de error constante, excepto 
en los modelos donde se especifica. 
 
 
Aunque la selección del método empleado para retrocalcular las tallas, fuera bien el 
modelo log-GMR (método 2) o bien el método log-regresión lineal simple (método 3), 
no influyó en qué parámetro presentaba variabilidad individual significativa (L∞, K); sin 
embargo, el tipo de método, sí afectó la cantidad de variabilidad entre los individuos al 
estimar el parámetro L∞ de la curva de crecimiento en los diversos escenarios 
Ajuste
Método Datos Submuestra Error del Modelo Efectos Aleatorios ∆ DIC #
GMR (1)   Todos los datos L∞  &  K 182,10
L∞    0,00
ninguno 135,57
GMR (1)   Submuestra L∞  &  K 112,78
L∞    0,00
ninguno  70,35
log-GMR (2)   Todos los datos L∞  &  K 614,92
L∞ 497,31
ninguno 893,48
SE* media ponderada L∞   19,99
log-normal L∞    0,00
log-GMR (2)   Submuestra L∞  &  K  129,49
L∞    0,00
ninguno  557,78
SE* media ponderada L∞    47,53
log-normal L∞  14,05
log-Regresion (3)   Todos los datos L∞  &  K 2611,59
L∞ 2536,50
ninguno 0,00
log-Regresion (3)   Submuestra L∞  &  K 5,56
L∞ 0,00
ninguno 144,66
SE* error estándar de la media
∆ DIC # Criterio Información de la Desviación
Modelos 
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formulados para ajustar el modelo de crecimiento (Figura 4.17). Si bien, en general los 
modelos con variabilidad individual en el parámetro L∞ del crecimiento fueron 
preferidos en cualquier método de retrocálculo empleado, los resultados mostraron 
diferencias cuantitativas en la estimación de la talla media asintótica (L∞) entre los 
distintos modelos (Figura 4.17). 
Se encontró una variabilidad individual mayor en el parámetro L∞, cuando se ajustó el 
modelo con las tallas estimadas con el método log-GMR, en contraste con el modelo 
ajustado a las tallas retrocalculadas con el metódo de regresión lineal simple en escala 
logarítmica. 
Las estimaciones de los valores individuales de L∞ variaban entre 108 cm y 135 cm de 
longitud, cuando se usaron las tallas estimadas con el método log-GRM. Por el 
contrario, las estimaciones de L∞ sólo variaban entre 116 y 134 cm de longitud cuando 
se ajustaron las tallas calculadas con el modelo de regresión lineal simple en escala 
logarítmica. Las diferencias encontradas entre ambos modelos se presentaron en la 
Figura 4.17. 
Los resultados del modelo GMR (método 1) aplicado en el cálculo de las tallas de 
edades anteriores a la edad de captura de cada idividuo y su posterior ajuste con el 
modelo de crecimiento, fueron similares a la distribución de los valores de la talla 
media asintótica (L∞) obtenidos con el método log-GMR de retrocálculo. 
 




Figura 4.17. Histograma de los valores medios de L∞ entre individuos para el mejor modelo de 
acuerdo al valor de DIC, en función de cada método de retrocálculo aplicado: a) log-
GMR, b) log-regresión lineal. Estos modelos se calcularon con una submuestra del 
conjunto de datos y solo con variabilidad individual en L∞. 
 
Los diferentes métodos de retrocálculo influyeron en la estimación de los valores 
medios de los parámetros de crecimiento (L∞, K), pero no tanto como el tamaño de la 
muestra (n) y la distribución de los grupos de edad en la muestra. Con el fin de 
comparar los diversos modelos de crecimiento, se incluyeron también los resultados 
de los ajustes de los parámetros de crecimiento estimado cuando se emplearon 
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Figura 4.18. Mediana y 95% intervalos creíbles de los parámetros medios poblacionales de 
 a) L∞ y b) K, estimados por los modelos de crecimiento ajustados con los datos 
derivados del método de retrocalculo log-GMR, con tamaño variable de muestras, con y 
sin efectos aleatorios en la estimación de L∞. También se representaron los resultados 
de los modelos ajustados con las tallas medidas en la captura. 
 
Para cada conjunto de modelos de crecimiento, en función del valor calculado de DIC, 
se seleccionaron: a) el modelo que mejor estimó la variabilidad individual en L∞, b) el 
mejor modelo sin efectos aleatorios y c) el mejor ajuste del modelo aplicado a los 
datos medidos en la captura a efectos comparativos. Los valores de los parámetros 
estimados para cada uno de estos distintos escenarios del ajuste del modelo de 
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Tabla 4.10. Medias y 95% intervalos creíbles de los parámetros estimados en el ajuste 
resultante del mejor valor calculado de DIC para el modelo de crecimiento con variación 
individual en L∞, el modelo con efectos fijos, y el modelo ajustado a las tallas medidas. 
Con datos submuestreados y el método de retrocálculo log-GMR aplicado para estimar 
las tallas previas. El término Cor (LK) es el valor posterior de la correlación entre el 
valor medio de L∞ y el valor medio de K. 
 
 
El conjunto de datos en el que se indicaba una mayor prevalencia de ejemplares 
jóvenes, mostró una tendencia a estimar una talla asintótica (L∞) de mayor magnitud y 
unos valores menores en el parámetro K en el ajuste del modelo de crecimiento. 
Aunque este efecto se vio reducido cuando se empleó un ajuste del modelo con 
inclusión de efectos aleatorios. Cuando se usaron sólo los datos procedentes de las 
medidas en la captura, dominado por un gran número de ejemplares juveniles en el 
conjunto de datos totales (Figura 4.15.a), se obtuvieron unas estimaciones de los 
parámetros de crecimiento (L∞, K) muy similares a los parámetros estimados con los 
modelos que se ajustaron solo a la submuestra de juveniles (Figura 4.18, puntos en la 
izquierda). 
De manera similar, cuando las tallas retrocalculadas se ajustaron con modelos que no 
incluían efectos aleatorios en los parámetros de crecimiento, el resultado fue una 
estimación de talla media asintótica (L∞) de mayor valor para los datos completos; 
 Modelos
Parámetros * L∞ efecto aleatorio Efectos fijos solo Medidas
Cor (LK ) -0,85 -0,96 -0,96
σe 2,38 (2,21-2,56) 4,93 (4,63-5,26) 4,68 (4,26-5,18)
σL 6,6 (5,6-7,9)
µL 120,2 (117,2-123,3) 123,4 (118,7-129,1) 126,1 (119,7-134,8)
µK 0,21 (0,2-0,23) 0,2 (0,18-0,23) 0,19 (0,16-0,22)
to -1,62 (-1,76-1,49) -1,62 (-1,89-1,38) -1,63 (-2,01-1,32)
* mejor modelo de acuerdo al valor calculado de DIC
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seguido del ajuste del modelo con  los datos submuestreados (Figura 4.18, puntos en 
la derecha). Por otra parte, el modelo que incluyó los efectos aleatorios en la 
estimación de L∞, resultó ser menos sensible al tamaño de la muestra, con una 
estimación de los valores medios de L∞ muy similares, tanto en el caso del ajuste al 
conjunto de datos totales como en el caso del empleo en el ajuste de la submuestra 
(Figura 4.18, puntos intermedios). 
La mayor diferencia encontrada entre los modelos que incluyeron y excluyeron los 
efectos aleatorios, fue la asignación de la varianza debida al error en el modelo (σe) 
(Tabla 4.10). El modelo en el que se consideraron los efectos aleatorios en el ajuste 
proporcionó unas estimaciones de la varianza del error (σe) menores que el modelo 
ajustado con los efectos fijos. Esta disminución en la varianza del error en el ajuste del 
modelo con efectos aleatorios, se explicó porque parte de la variabilidad en la talla por 
edad se interpretó como originada por la variación en el crecimiento entre individuos 
(σL) (Tabla 4.10). La aproximación Bayesiana permitió dividir la varianza contenida en 
los datos en algunos modelos. 
Al mismo tiempo el modelo de crecimiento en el que se contempló la incorporación de 
los efectos aleatorios estimó una correlación entre los parámetros L∞ y K, ligeramente 
inferior. El resultado del modelo con efectos aleatorios en L∞ implicó que la mayor 
parte de la variación en la talla por edad era variabilidad individual (Figura 4.19). La 
curva de crecimiento medio de la población es bastante similar, tanto cuando se 
considera la incorporación de efectos aleatorios en el ajuste como sin incluir los 
efectos aleatorios en el ajuste (Figura 4.19). 
 




Figura 4.19. Modelo de crecimiento poblacional medio correspondiente al mejor ajuste (*DIC 
valor) de la submuestra de tallas retrocalculadas obtenidas  con el método de log-GMR 
y efectos aleatorios en L∞. La línea solida corresponde a la media de la curva de 
crecimiento con  los parámetros del modelo ajustado (L∞ =120,2; k =0,21; t0 =-1,62). 
Las líneas grises representan las curvas de crecimiento individuales y los puntos son 
las observaciones de las tallas retrocalculadas. La línea de puntos es la curva de 
crecimiento ajustada al mismo conjunto de datos con efectos fijos y la línea quebrada 
es la curva de crecimiento ajustada a la submuestra de tallas medidas en la captura. 
 
4.4 Modelos de análisis del rendimiento por recluta en equilibrio 
En esta sección se presentarón los resultados alcanzados trás el ajuste de los modelos 
de rendimiento por recluta y biomasa del stock reproductor por recluta y los 
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4.4.1 Modelo de Rendimiento por Recluta y Biomasa del Stock Reproductor 
por Recluta (SSB/R) determinista 
Los análisis de rendimiento por recluta fueron llevados a cabo con el objetivo de 
evaluar las implicaciones de las diferentes combinaciones ensayadas de mortalidad 
natural, crecimiento y vector de madurez y el vector de mortalidad por pesca que 
producen el máximo rendimiento y establecer el estado de explotación en función de 
los valores estimados de los puntos de referencia biológicos (BRP) en cada supuesto. 
Los resultados de los valores obtenidos para los puntos de referencia biológicos del 
stock de atún blanco del Atlántico norte, con el ajuste de los modelos dinámicos 
agregados (Y/R y SSB/R) en los respectivos ensayos, fueron incluidos en la Tabla 4.11. 
En la Figura 4.20 se ilustraron las curvas resultantes correpondientes al modelo de 
rendimiento por recluta (Y/R) y al modelo de biomasa del stock reproductor por 
recluta (SSB/R) en los supuestos ajustados con la ojiva de madurez VPA y el efecto de 
las diferentes combinaciones (Tabla 3.8, Sección 3.4.2.1). La mortalidad por pesca (F) 
representada en el eje de abscisa, se especificó arbitrariamente para un rango de un 
vector multiplicador de F (0-2), en incrementos de 0,05. 
Los consecutivos ensayos con los modelos Y/R y SSB/R se explican seguidamente. 
−El supuesto M1C1 (Tabla 3.8, Sección 3.4.2.1 ) ajustado con la ojiva de madurez 
empleada en el VPA (Tabla 3.6, Seciión 3.4.1) recreó el análisis del modelo de 
rendimiento por recluta y de la biomasa del stock reproductor por recluta y la 
estimación de los respectivos puntos de referencia biológicos del stock, que fue 
realizado en las mismas condiciones de equilibrio usadas durante la evaluación con el 
VPA (Anónimo, 2000). 
Los resultados de los puntos de referencia biológicos estimados en este ensayo 
tomado como modelo de referencia comparativo, se resumieron en la Tabla 4.11. En 
términos del rendimiento por recluta (Y/R), el valor estimado de mortalidad por pesca 
global ejercida en la población 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑟𝑟𝑡𝑡𝑟𝑟𝑚𝑚𝑟𝑟  (0,57) fue inferior en un 30% a la mortalidad 
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𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚  (0,81) que maximiza el rendimiento por recluta, pero que simultáneamente 
origina la disminución de la biomasa reproductora (SSB/R), lo que permitió enunciar, 
que el stock norte de atún blanco no está sometido a sobrepesca de crecimiento 
(𝐹𝐹𝑚𝑚𝑟𝑟𝑡𝑡𝑟𝑟𝑚𝑚𝑟𝑟 ≤ 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚). 
En términos de rendimiento en equilibrio, la mortalidad por pesca actual se situó en un 
valor superior a la mortalidad por pesca que corresponde al rendimiento máximo 
sostenible (𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚 = 0,49), por tanto esta situación de mortalidad por pesca (𝐹𝐹𝑚𝑚𝑟𝑟𝑡𝑡𝑟𝑟𝑚𝑚𝑟𝑟 ≥
𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚), indicaría la presencia de sobrepesca de reclutamiento. Este resultado mostraba 
que se había sobrepasado el esfuerzo pesquero asociado a una mortalidad de 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚, 
que es el punto de mortalidad por pesca en situación de equilibrio en el nivel de 
máximo rendimiento sostenible (MSY) del stock. 
Al observar el valor estimado del punto de referencia F0,1 (0,48), que representa un 
objetivo de ordenación más conservador y precautorio, se constató un valor 
ligeramente inferior al valor de Fmsy , situándose muy próximo al nivel de este punto de 
equilibrio, e inferior al nivel de mortalidad actual (0,57). La estimación del nivel de 
mortalidad por pesca actual, por encima del valor en equilibrio (Fmsy), podría indicar 
una situación de sobrepesca del stock respecto al rendimiento máximo sostenible 
(MSY). 
En la Figura 4.20.a, se proporcionaron los gráficos de las curvas de rendimiento por 
recluta Y/R y de la biomasa reproductora por recluta SSB/R, junto con los valores 
calculados de los puntos de referencia referidos a la mortalidad por pesca (𝐹𝐹0,1, 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚) y 
al potencial reproductor del stock (𝐹𝐹30% 𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆 , 𝐹𝐹40%𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆). Se aprecia el efecto que cada 
nivel de mortalidad por pesca (F) causa en el valor estimado de la curva del 
rendimiento por recluta (Y/R) obtenido y en el nivel de biomasa del stock reproductor 
por recluta (SSB/R) disponible en este modelo de referencia en equilibrio. 
Respecto a los puntos de referencia relacionados con la biomasa del stock (SSB/R), F30% 
y F40%, el potencial reproductivo estimado con estos respectivos niveles de mortalidad 
por pesca fue superior al nivel estimado en el punto 𝐹𝐹0,1, y tres veces superior al nivel 
de biomasa por recluta que corresponde al punto de referencia  𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚. La curva de la 
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biomasa SSB/R cuya tendencia desciende en función del incremento en mortalidad por 
pesca (F) calculado en los diferentes puntos de referencia considerados, se mostró en 
la Figura 4.20.a. En la curva de rendimiento por recluta (Y/R), ambos puntos de 
referencia estimaron un rendimiento por debajo al que corresponde a la mortalidad 
por pesca calculada en el punto de referencia 𝐹𝐹0,1  , punto relacionado con un descenso 
de mortalidad por pesca del 10% respecto al nivel estimado en el punto de equlibrio 
Fmsy. El nivel de biomasa reproductora que corresponde al nivel de mortalidad por 
pesca F30%SPR se ha considerado como un umbral de sobrepesca de reclutamiento 
(Gabriel y Mace, 1999), en consideración a estos resultados el stock podría encontrarse 
en una situación de sobrepesca, aunque con una biomasa superior a la biomasa 
estimada (SSB/R) en el nivel de mortalidad máxima (𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚). 
−En el ensayo del modelo M1C2, los respectivos puntos de referencia biológicos 
estimados con los dos modelos de rendimiento (Y/R), SSB/R), fueron muy similares al 
modelo de referencia del estado del sock (Tabla 4.11). Se obtuvo un ligero aumento 
(12%) en la mortalidad por pesca máxima Fmax. 
El resultado de las curvas de rendimiento por recluta y biomasa reproductora por 
recluta ajustadas, se representó en la Figura 4.20.b. Se observó el desplazamiento a la 
derecha de la curva del valor de mortalidad por pesca del punto Fmax. 
−Del modelo de ensayo M2C1, se derivaron unos valores de los puntos de referencia 
referidos a la mortalidad por pesca F0,1 y Fmax que duplicaron los obtenidos en el 
modelo de referencia (Tabla 4.11). El valor de F0,1,  equivalía al doble de la mortalidad 
por pesca F0,1 correspondiente al model de referencia (Tabla 4.11), además la 
mortalidad máxima estimada Fmax , duplicó el valor de mortalidad por pesca estimado 
para este punto en el modelo de referencia. 
Los  gráficos de las curvas de rendimiento por recluta (Y/R) y biomasa reproductor por 
recluta (SSB/R) estimadas, se mostraron en la Figura 4.20.c. 
En este ensayo, el resultado mostró un descenso generalizado del valor estimado en la 
curva de Y/R (kg), para los puntos de referencia considerados (F0,1 y Fmax) en 
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comparación con los rendimientos por recluta (kg) calculados para estos mismos 
puntos en el modelo de referencia (Figura 4.20.a). El rendimiento por recluta aumentó 
paulatinamente a medida que se incrementaba la mortalidad por pesca  hasta alcanzar 
el punto máximo de mortalidad Fmax. En este punto de máxima mortalidad por pesca, 
la biomasa reproductiva por recluta (kg) era practicamente nula (Figura 4.20.c). 
En cuanto a los puntos de referencia relacionados con la biomasa reproductora SSB/R, 
F30% y F40%, el potencial del stock reproductivo estimado con ambos niveles de 
motalidad por pesca, indicó una disminución del rendimiento (kg) por recluta frente a 
los rendimientos correspondientes a estos puntos en el modelo de referencia (Figura 
4.20.a). En relación a la estimación del punto de mortalidad F0,1, la biomasa 
reproductora correspondiente disminuyó, al igual que sucedió con la biomasa 
reproductora en el punto Fmax, donde prácticamente sería nula (Figura 4.20.c). 
−El último modelo M2C2, dio como resultado unos valores estimados más extremos en 
los puntos de referencia en relación la mortalidad por pesca F, que aparecen incluidos 
en la Tabla 4.11. 
El valor calculado del punto de referencia F0,1 duplicaba el valor de F0,1 del modelo de 
referencia M1C1. Al mismo tiempo, se observó que el valor de mortalidad por pesca 
Fmax, que representa el punto de máximo rendimiento del stock, no pudo ser estimado, 
por situarse en un valor mayor de F= 2, escala que fue utilizada en estos modelos. 
Los valores de la curva de rendimiento por recluta (Y/R) estimada se representaron en 
la Figura 4.20.d. En el gráfico, se apreció que el valor de mortalidad máxima Fmax no 
estaba representado (Fmax >2). Adicionalmente, el rendimiento por recluta (kg) que se 
relaciona con la mortalidad por pesca F0,1, mostró un descenso en el rendimiento 
frente al rendimiento que corresponde a esta mortalidad en el modelo de referencia. 
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Tabla 4.11. Estimaciones de los Puntos de Referencia Biológicos (BRP) con el modelo Y/R y el 
modelo SSB/R en equilibrio empleados en la evaluación del stock. 
 
 
Sobre los puntos de referencia F30% y F40% relacionados con la biomasa del stock 
reproductor por recluta SSB/R, el potencial reproductivo estimado con estos niveles de 
mortalidad por pesca, era superior a la biomasa reproductora correspondiente a la 
mortalidad por pesca F0,1. Se observó en la Figura 4.20.d, la disminución continua de la 
biomasa reproductora a medida que se incrementaba el valor de mortalidad por pesca. 
El rendimiento por recluta estimado en estos dos puntos de mortalidad, representó 
una cantidad inferior al rendimiento equivalente estimado en el modelo de referencia 
(Figura 4.20.a). 
Escenarios
Y/R Determinístico F0,1 F Max F30%spr F40%spr
Madurez  VPA
 M1 C1 * 0,48 0,81 0,35 0,26
M1 C2 0,5 0,91 0,35 0,26
M2 C1 0,85 1,93 0,41 0,31
M2 C2 0,93 > 2 0,41 0,31
Madurez nueva
M1 C1 0,48 0,81 0,38 0,28
M1 C2 0,5 0,91 0,37 0,28
M2 C1 0,85 1,93 0,44 0,33
M2 C2 0,93 > 2 0,44 0,33
* Modelo de referencia frente al que se contrastan los modelos hipotéticos ensayados
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A continuación, se presentaron los resultados que hacían referencia a los ensayos de 
los modelos que contemplaron un nuevo vector de madurez por edad (Tabla 3.7), en el 
que se redujo la edad de primera madurez sexual de las hembras (A50% = 4 años). Se 
contempló una hipótesis distinta sobre la capacidad reproductora de las hembras a 
contrastar en este estudio. 
Los resultados de los puntos de referencia biológicos del stock de atún blanco del 
Atlántico norte, calculados con el ajuste de los modelos dinámicos agregados (Y/R y 
SSB/R) en los respectivos ensayos, fueron incluidos en la resúmen Tabla 4.11. 
En la Figura 4.21 se mostraron los gráficos de las curvas resultantes del ajuste del 
modelo de rendimiento por recluta (Y/R) y del modelo de biomasa del stock 
reproductor por recluta (SSB/R) en los ensayos con la nueva ojiva de madurez sexual y 
el efecto en las diferentes combinaciones de mortalidad natural y curvas de 
crecimiento (Tabla 3.8, Sección 3.4.3). 
Seguidamente se describieron los sucesivos resultados de los modelos ensayados. 
−En el supuesto M1C1, se empleó la misma combinación de vectores empleados en el 
análisis de VPA, con la excepción del nuevo vector hipotético de madurez sexual (Tabla 
3.7, Sección 3.4.3). 
Conforme a este modelo, el resultado de los puntos de referencia biológicos estimados 
con los modelos de rendimiento, fue muy similar al caso de referencia del estado del 
stock (Tabla 4.11). Los valores de Fmax y F0,1 resultaron idénticos a los estimados en el 
modelo de referencia. El valor estimado de F0,1, se situó en un nivel próximo a un 30% 
por debajo del punto de mortalidad máxima Fmax, ( Figura 4.21.a). En esta figura, se 
mostró la tendencia en la curva de rendimiento por recluta (Y/R) estimada y los puntos 
puntos de refrencia considerados. El rendimiento por recluta (Kg) era mayor en la 
mortalidad por pesca F0,1, pero menor al que produciría la mortalidad por pesca Fmax . 
Los puntos de referencia relativos a la biomasa del stock reproductor, F30% y F40%, 
mostraron un resultado con un pequeño incremento respecto al modelo de referencia, 
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(Tabla 4.11). Las curvas obtenidas del ajuste de los modelos de rendimiento por recluta 
y de biomasa reproductora por recluta, se representaron gráficamente en la Figura 
4.21.a. 
La producción de biomasa en peso que correspondía a los niveles de F30% y F40%, era 
mayor que la biomasa reproductora estimada en el punto de referencia F0,1. La 
biomasa reproductora disminuía continuamente a medida que se incrementaba el 
valor de mortalidad por pesca, obteniendose la menor cantidad de biomasa en el 
punto de mortalidad por pesca Fmax, en el que se obervó una disminución grande de la 
biomasa del stock reproductor por recluta respecto al punto F30% que representa un 
límite a no traspasar (Figura 4.21.a). 
−El siguiente modelo del ensayo M1C2, los valores de los puntos de referencia 
biológicos estimados aumentaron ligeramente en comparación con el modelo de 
referencia (Tabla 4.11). 
Los valores de referencia de Fmsy y F0,1 aumentaron ligeramente frente a los valores 
estimados en el modelo de referencia. La estimación del punto de mortalidad máxima 
de pesca Fmax representó un incremento de un 12% respecto a la mortalidad por pesca 
máxima Fmax del modelo de referencia, (Tabla 4.11) 
Los puntos de referencia relativos a la biomasa del stock reproductor, F30% y F40%,  
fueron estimados con unos valores ligeramente superiores a los estimados en el 
modelo de referencia (Tabla 4.11). 
En la Figura 4.21.b, se ilustraron los gráficos de las curvas de rendimiento por recluta y 
biomasa reproductora por recluta ajustadas en este ensayo y los respectivos puntos de 
referencia calculados. El valor de la mortalidad por pesca en el punto 𝐹𝐹0,1 (Tabla 4.11), 
produjo un rendimiento por recluta próximo al rendimiento por recluta calculado en 
este punto de mortalidad F0,1 en el modelo de referencia. Asimismo se situó en un 
rendimiento próximo al nivel de pesca en el punto Fmax  estimado en este ensayo 
(Figura 4.21.b). 
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En cuanto a los puntos de referencia relacionados con SSB/R, el potencial reproductivo 
estimado con la mortalidad por pesca en los puntos de referencia F30% y F40%  se 
mantuvo en unos niveles superiores de biomasa por recluta respecto a la mortalidad 
por pesca 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚, donde se producía un descenso en la biomasa reproductora (Figura 
4.21.b). 
−El siguiente modelo ensayado M2C1, mostró unos resultados de los puntos de 
referencia biológicos estimados muy distintos a los estimados en el modelo tomado 
como referencia del estado del stock (Tabla 4.11). En la Figura 4.21.c, se incluyeron los 
gráficos correspondientes a las curvas estimadas del rendimiento por recluta (Y/R) y 
biomasa del stock por recluta (SSB/R) y los respectivos puntos de referencia estimados. 
Los valores de los puntos de referencia de mortalidad por pesca F0,1 y Fmax duplicaron 
los obtenidos en el modelo de referencia (Tabla 4.11). Los rendimientos por recluta 
observados en cada uno de los puntos de mortalidad por pesca (F0,1 y Fmax ) en este 
ensayo, fueron inferiores a los estimados en el modelo de referencia. Se obtuvo un 
valor elevedo de Fmax, cuyo correspondiente rendimiento por recluta (Figura 4.21.c) 
fue inferior al rendimiento estimado en el modelo de referencia (Figura 4.21.a). 
Respecto a los puntos de referencia relacionados con SSB/R, los valores estimados con 
el modelo para los puntos de biomasa reproductora F30% y F40%, se situaron en unos 
niveles más elevados de mortalidad de un 27% respecto al modelo de referencia (Tabla 
4.11). 
−El último modelo M2C2, dio unos resultados extremos de los puntos de referencia en 
relación a F, tal como aparacen anotados en la Tabla 4.11. 
El valor obtenido del punto de referencia F0,1, duplicó el valor calculado, de este punto 
estimado F0,1 en el modelo de referencia (Tabla 4.11). 
Por otra parte, el valor de Fmax no pudo ser estimado en este ensayo del modelo por 
superar el rango superior establecido (F=2), y consecuentemente no se representó  en 
el gráfico (Fmax > 2). 
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En la estimación de los puntos de referencia relacionados con la biomasa reproductora 
del stock (SSB/R), los niveles de F30% y F40%, fueron superiores a los correspondientes 
puntos de referencia estimados en el modelo de referencia (Figura 4.21.d). El rango de 
rendimiento por recluta obtenido en este ensayo para los diferentes puntos de 
referencia descritos fue inferior al rendimiento por recluta estimado en el mdoelo de 
referencia respecto a los mismo puntos de referencia considerados (Figura 4.21.a). 
La biomasa que produce el stock en este ensayo, se estimó muy inferior en cada unos 
de los puntos de referencia en comparación con los mismos puntos estimados en el 
modelo de referencia. 
En el conjunto de los ochos ensayos efectuados con los modelos de rendimiento por 
recluta y de biomasa del stock reproductor por recluta deteriministicos en equilibrio, 
los valores estimados fueron muy inferiores en aquellos ensayos donde se ajustarón 
los modelos con la mortalidad estimada en este estudio (Figuras 4.20. y 4.21). 
Esta disminución apreciable en el rendimiento del stock y de la biomasa reproductora 
por recluta se vio atenuado cuando se empleo el vector de madurez sexual teórico 
ajustado en este estudio (A= 50%, 4 años). El empleo de dos diferentes curvas de 
crecimiento, permitió contrastar un ligero descenso en el rendimiento por recluta y en 
el cálculo de la biomasa reproductora del stock por recluta. 
En relación a los resultados obtenidos en el ajuste de los dos modelos (Y/R y SSB/R) 
expuestos, se elaboró la Figura 4.22, en la cual se ilustró el conjunto de los cuatro 
ensayos del modelo (Y/R), para contrastar los resultados calculados con el modelo de 
rendimiento por recluta (Y/R) cuando se usaron las dos mortalidades y las dos curvas 
de crecimiento disponibles en este estudio y el vector de madurez sexual Madurez VPA 
(A= 50%, 5 años) cuyos resultados fueron incluidos en la Tabla 4.11. 
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De acuerdo a este gráfico, se observó que los resultados agrupados por mortalidad 
natural (M1) comparados con la agrupación de resultados del modelo con la nueva 
mortalidad aportada en este estudio (M2), daban una visión del rendimiento del stock 
muy dispar. 
Contemplando la diferente escala del rendimiento en peso por recluta (kg/recluta), la 
producción que originaba la población con una mortalidad inferior (M = 0,3) era de 3,5 
kg por recluta frente a 2 kg por recluta en el caso de la nueva mortalidad (M=0,59), 
considerando la mortalidad por pesca en el punto 𝐹𝐹max  , para ambas curvas de 
rendimiento por recluta. 
De igual manera, el efecto de incluir una función de crecimiento (C1) u otra función de 
crecimiento alternativa aportada en este estudio (C2) y empleando la misma 
mortalidad natural en el ajuste del modelo Y/R, bien se tratase de la mortalidad M1 o 
bien de la mortalidad M2, se producía una disminución en el rendimiento por recluta, 
aunque de menor magnitud  en comparación con la comporación del efecto  causado 
en los cálculos de rendimiento por recluta (Y/R) confrontados con diferente mortalidad 
natural (Figura 4.22). 
Atendiendo a la comparación del conjunto de resultados de los cuatro ensayos del 
modelo (SSB/R), en la Figura 4.23, se mostraron las curvas del rendimiento de la 
biomasa reproductora por recluta (kg/recluta) estimados al emplear las dos 
mortalidades y las dos curvas de crecimiento y el vector de madurez sexual teórico 
(A50% = 0,4 años) empleado en este estudio, cuyos valores estimados se mostraron en 
la Tabla 4.11. 
Conforme al gráfico representado, que describe las curvas estimadas de SSB/R, se 
comprobó que los resultados agrupados por mortalidad natural (M1) comparados con 
la agrupación de la nueva mortalidad aportada en este estudio (M2), producían una 
visión de la estimación de la biomasa del stock reproductor por recluta muy desigual. 
Cuando la mortalidad por pesca era nula (F=0), el nivel de biomasa reproductora por 
recluta calculada para la mortalidad natural M1 (M=0,3) era seis veces superior a la 
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biomasa estimada para la mortalidad natural M2 (M=0,59). El efecto de considerar una 
mortalidad natural relativamente baja (0,3) o una mortalidad natural más elevada 
(0,59) tenia un impacto en la productividad de biomasa del stock, es decir en la 
biomasa estimada por recluta, incluso a niveles bajos de mortalidad por pesca (ej. F = 
0,2) como se apreció en la Figura 4.23. 
Con una mortalidad natural elevada (M2), el descenso de biomasa por recluta 
estimado, era muy pronunciado y a medida que aumentaba la mortalidad por pesca 
(F), la biomasa reproductora por recluta decrecía rápidamente hasta alcanzar niveles 
ínfimos, mientras que la biomasa reproductora estimada con la menor mortalidad 
natural (M1), para un mismo nivel de F, producía un nivel de biomasa reproductora por 
recluta más elevado, aunque también mostraba un descenso al aumentar la 
mortalidad por pesca ejercida (Figura 4.23). 
De igual manera, el efecto de contemplar una función de crecimiento (C1) o la  otra 
alternativa de crecimiento aportada en este estudio (C2) en el ajuste del modelo 
(SSB/R) manteniendo la misma mortalidad natural, producía una disminución en la 
biomasa reproductora por recluta, aunque de menor escala en comparación con el 
causado por la diferente mortalidad natural (Figura 4.23). 
En el caso de la mortalidad natural elevada (M2), la diferencia entre la biomasa 
repodroductora por recluta estimada con una curva respecto a la tendencia de la curva 
estimada de biomasa reprodutora por recluta con la otra función de crecimiento, era 
muy escasa (Figura 4.23). De modo similar, cuando se contempló el uso de la 
mortalidad natural menor (M1), se verificó que el descenso en la biomasa del stock 
reproductor por recluta era más patente al emplear diferentes curvas de crecimiento 
(Figura 4.23). De acuerdo a este gráfico, a partir de un punto de mortalidad por pesca 
elevado (ej. F= 0,6) la diferencia en la biomasa reproductora por recluta calculado en 
función del crecimiento diferencial, curva C1 versus curva C2, quedaba difuminada por 
el impacto de la mortalidad natural. 
  




Figura 4. 22. Resultado de las curvas de rendimiento por recluta (Y/R) en equilibrio agrupadas 
por escenarios deterministas con igual tasa de mortalidad natural (M1, M2) y distinta 
curva de crecimiento (C1, C2). 
 
Figura 4.23. Resultados comparativos del modelo SSB/R ajustado en los cuatro ensayos con el 
vector de madurez alternativo, las dos tasas de mortalidad natural (M1 y M2) y las dos 
curvas de crecimiento (C1 y C2).  
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El efecto de una mortalidad elevada (M2) en los ensayos demostró que originaba una 
disminución de la biomasa del stock reproductor por recluta, importante 
independientemente de la curva de crecimento considerada, bien fuera la función de 
crecimiento para la poblacion de atún blanco que produce una generación de biomasa 
de la población mayor (C1) o bien se tratase de la función de crecimiento de este 
estudio (C2) que incorpora menos biomasa a la población en situación de equilibrio. 
 
4.4.2 Modelo de Rendimiento por Recluta (Y/R) y Biomasa del Stock 
Reproductor por Recluta (SSB/R) estocástico 
El objetivo de este modelo en equilibrio, con variabilidad en el parámetro de entrada 
de mortalidad natural, fue evaluar el efecto que originaría en el rendimiento máximo 
sostenible en los dos supuestos contrastados que incluían las dos diferentes funciones 
de crecimiento (Tabla 3.9, Sección 3.4.3.2), que fueron utilizados en el cálculo de la 
biomasa del stock en el rendimiento máximo sostenible (MSY) y la biomasa del stock 
del stock reproductor correspondiente al punto de referencia MSY. 
Los resultados de los valores medios obtenidos para los puntos de referencia 
biológicos, con el ajuste del modelo de rendimiento por recluta en equilibrio en los 
respectivos ensayos, fueron reproducidos en la Tabla 4.12. 
En la Figura 4.24 se representó el rendimiento medio estimado (MSY) para la curva 
resultante del ajuste del modelo en equilibrio y la mortalidad natural (M=0,3) con una 
variabilidad determinada por un coeficiente de variación (CV=0,15) y la curva de 
crecimiento C1, empleada en la evaluación del stock de atún blanco. 
En la Figura 4.25 se mostró la curva del rendimiento medio estimado con los 
resultados del ajuste del modelo en equilibrio y la mortalidad natural (M=0,3) con una 
variabilidad determinada por un coeficiente de variación (CV=0,15) y la curva de 
crecimiento C2, estimada para el atún blanco en este estudio. 
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En los gráficos ilustrados en ambas figuras proporcionadas, la mortalidad por pesca (F) 
representada en el eje de abscisa, se especificó arbitrariamente para un rango de un 
vector multiplicador de F (0-2), en incrementos de 0,05. 
−En el ensayo M1C1, el modelo estimó una mortalidad por pesca en el rendimiento 
máximo sostenible 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚  muy próxima al valor estimado del punto de precaución de 
mortalidad por pesca F0,1. Y el valor del punto de referencia de la mortalidad máxima 
𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚  , se estimó un 67% mayor que el punto 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚  y un 70% superior al nivel de F0,1 
El resultado del valor medio estimado de rendimiento máximo sostenible (MSY) en 
equilibrio dio una estimación de biomasa prácticamente igual al valor estimado en el 
modelo de referencia (Tabla 4.11). Por otra parte, la biomasa media del stock 
reproductor en equilibrio (SSBmsy) mostró un ligero aumento de un 2% en 
comparación con la respectiva biomasa reproductora estimada en el caso de 
referencia M1C1 VPA (Tabla 4.11). 
Los puntos de referencia F30%SPR y F40%SPR incluidos en la Tabla 4.12, presentaron el 
mismo valor estimado que los respectivos puntos estimados en el modelo de 
referencia. 
 
Tabla 4.12. Puntos de Referencia Biológicos (BRP) medios derivados del modelo de Y/R 
en equilibro con variabilidad en el parámetro de mortalidad natural del stock. 
 
Escenarios
Y/R Estocástico F0,1 F Max F30%spr F40%spr Fmsy MSY SSBmsy
Madurez  VPA
M1 C1 0,47 0,8 0,35 0,26 0,48 33 520 47 469
M1 C2 0,49 0,9 0,35 0,26 0,48 28 429 40 055
Puntos de Referencia Biológicos
Capítulo 4                                                                                                                       Resultados  
205 
 
La curva del máximo rendimiento sostenible en equilibrio y el cambio del rendimiento  
en función del incremento de la mortalidad por pesca (F) para el modelo con 
crecimiento C1, que corresponde a la curva de crecimento usada en el análisis de VPA 
del stock norte de atún blanco, se representó en la Figura 4.24. 
 
 
Figura 4.24. Rendimiento medio en equilibrio e intervalos de confianza (±95), para el ensayo 
M1C1 del modelo de rendimiento en equilibrio estocástico. 
 
Los resultados de los rendimientos por recluta y la biomasa del stock reproductor por 
recluta obtenidos en el ajuste del modelo de rendimiento en equilibrio, fueron 
resumidos en la Tabla 4.13. Se comprobó que los valores óptimos de rendimiento por 
recluta se producirían con unos valores de mortalidad por pesca ejercidos en el stock 
en los niveles de F0,1 y F30%SPR, que contribuirían a mantener un nivel de biomasa del 
stock reproductor SSB/R elevado. 
Por el contrario el stock sometido a una mortalidad por pesca máxima originaría el 
máximo rendimiento por recluta (Y/R) del stock, y representaría un incremento del 6% 
respecto al rendimiento en el punto de mortalidad F0,1, aunque simultáneamente 
produciría una disminución importante en la biomasa del stock reproductor por recluta 
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(SSB/R), del 63% respecto al punto precautorio de mortalidad F0,1 y un descenso del 
75% frente al punto umbral límite de mortalidad por pesca en F30%SPR. Esta situación en 
Fmax impediría mantener la biomasa reproductora en unos niveles sostenibles para el 
stock. 
 
Tabla 4.13. Rendimientos por recluta referidos a los Puntos de Referencia Biológicos (BRP) 
medios derivados del modelo de Y/R y del modelo SSB/R en equilibro. 
 
 
También se destacó que la máxima biomasa del stock reproductor por recluta (SSB/R) 
correspondía al nivel menor de mortalidad por pesca F40%SPR, que a su vez produciría el 
menor rendimiento por recluta del stock y la mayor biomasa del stock reproductor por 
recluta. 
Por último, con los datos obtenidos se comprobó que la biomasa estimada en el punto 
de referencia del rendimiento máximo sostenible (MSY) fue prácticamente igual que la 
estimación en el modelo de referencia (Tabla 4.11, Sección 4.4.1) y la biomasa 
reproductora del stock en el rendimiento máximo sostenible (SSBmsy) aumentó un 2% 
respecto al modelo de referencia. 
Escenarios
Y/R Estocástico Y F0,1 F Max F30%spr F40%spr
Madurez  VPA
M1 C1 0,47 0,8 0,35 0,26
Y/R (kg) 3,35 3,56 3,04 2,67
SSB/R (kg) 5,05 1,87 7,52 10,03
M1 C2
0,49 0,9 0,35 0,26
Y/R (kg) 2,96 3,17 2,64 2,30
SSB/R (kg) 3,92 1,16 6,32 8,43
Puntos de Referencia Biológicos
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−En el ensayo M1C2, los valores estimados del punto de precaución de mortalidad por 
pesca F0,1 y el correspondiente a la mortalidad por pesca Fmax (Tabla 4.12) fueron 
equivalentes a los mismos puntos de referencia estimados en el modelo de referencia 
(Tabla 4.11, Sección 4.4.1). Lo mismo sucedió con las estimaciones de los puntos 
F30%SPR y F40%SPR, que fueron equivalentes a los valores de estos puntos de referencia en 
el modelo de referencia incluidos en esta Tabla 4.11.  
El resultado del valor medio estimado del rendimiento máximo sostenible (MSY) 
calculado en equilibrio (Tabla 4.12) descendió un 15 % frente a la biomasa calculada en 
este punto de equilibrio en el modelo de referencia (Tabla 4.11). 
Del mismo modo, la biomasa media del stock reproductor en equilibrio (SSBmsy) 
(Tabla 4.12) disminuyó un 16% en relación a la respectiva biomasa reproductora 
estimada en el modelo de referencia (Tabla 4.11). 
El máximo rendimiento sostenible en equilibrio y el cambio del rendimiento en función 
del incremento de la mortalidad por pesca (F) para el modelo con crecimiento del 
stock norte de atún blanco estimada en este estudio (C2), se representó en el gráfico 
de la Figura 4.25 ilustrada. 
En cuanto a los resultados de los rendimientos por recluta y la biomasa del stock 
reproductor por recluta obtenidos en el ajuste del modelo de rendimiento en 
equilibrio en este ensayo, fueron incluidos en la Tabla 4.13. 
Se constató que los valores óptimos de rendimiento por recluta se producirían en los 
niveles de mortalidad por pesca del stock en un nivel de F0,1, seguido por el 
rendimiento en el punto de F30%SPR; mientras que el mayor rendimiento se obtendría 
con un nivel de Fmax. Sin embargo el excesivo nivel de mortalidad por pesca ejercido en 
este punto máximo, induciría una reducción de la biomasa del stock reproductor 
SSB/R, muy inferior al nivel umbral de F30%SPR, equiparable a un descenso del 82 % en 
biomasa reproductora por recluta, que comprometería la sostenibilidad del stock. 
 




Figura 4.25. Rendimiento medio en equilibrio e intervalos de confianza (±95), para el ensayo 
M1C2 del modelo de rendimiento en equilibrio estocástico. 
 
En el nivel de F40%SPR, el rendimiento por recluta sería un 11% inferior al obtenido en el 
punto umbral de F30%SPR, y por el contrario la biomasa reproductora por recluta 
alcanzaría el mayor rendimiento en biomasa, representado por un incremento del 33% 
con este nivel de mortalidad por pesca (F40%SPR). 
El cálculo del valor medio de rendimiento máximo sostenible (MSY) en equilibrio dio 
una cantidad de biomasa estimada inferior, cerca de un 15%, en contraste con la 
biomasa estimada en el modelo de referencia. 
Del mismo modo, la biomasa media del stock reproductor en equilibrio (SSBmsy) 
disminuyó cerca de un 16% en comparación con la biomasa estimada en el modelo de 
referencia (Tabla 4.11, Sección 4.4.1). 
De acuerdo con los resultados obtenidos en los dos ensayos del modelo de 
rendimiento en equilibrio, se asumiría que el stock se encuentra en una situación de 




























5.1 Mortalidad natural del atún blanco en el Atlántico norte 
La tasa de mortalidad natural es difícil de estimar con exactitud y es una fuente de 
incertidumbre en los análisis de evaluación de los stocks de peces (Then et al., 2015). 
En este trabajo, se estimó la  tasa de disminución de la población marcada en el 
transcurso del tiempo (Seber, 1973; Kleiber et al., 1987), que incluye la tasa de 
mortalidad natural, tasa de explotación y emigración del área de pesca. 
El uso de una muestra de ejemplares marcados para inferir características en la 
población, requiere diferentes postulados que Seber (1973) discute en profundidad. 
Existen una serie de vacios en el conocimiento que todavía limitan la interpretación de 
los resultados obtenidos y por tanto se asumen incertidumbres en estos. 
Considerando estos aspectos en el presente estudio, los valores de la tasa de 
disminución de recapturas, parámetro A, que engloba la mortalidad natural y la tasa 
de emigración del atún blanco del Atlántico norte (attrition rate), obtenidos de 0,59 
por año (CV=0,08) y 0,84 por año (CV=0,09), dependiendo del supuesto referido del 
modelo, son razonablemente consistentes con estimaciones previas de la mortalidad 
natural  (M= 0,608 y CV = 0,09) del atún blanco del Pacífico norte con un modelo (tag 
attrition) similar empleado por Bertignac, et al. (1999). 
Mediante el empleo de un modelo estadístico (MULTIFAN-CL) aplicado al atún blanco 
del Pacífico norte, Fournier et al. (1998) lograron estimar una mortalidad natural (M) 
dependiente de la edad entre 0,2 por año para los juveniles y 0,35 para los adultos. 
Los datos de marcado y recaptura del atún blanco del Pacífico sur también fueron 
analizados por Bertignac et al. (1996). Así mismo emplearon el modelo de disminución 
de la tasa de recapturas en el tiempo (tag attrition) el que en la estimación de unos 
valores de mortalidad natural (M) comprendidos en el rango de 0,4 y 0,6 por año. 
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De igual manera, se consideró que asumir la misma probabilidad de captura para los 
ejemplares marcados y no marcados (población) era probablemente crítica en este 
análisis del atún blanco del Atlántico norte. La distribución espacial de la población 
marcada en relación al esfuerzo de recaptura, o sea el esfuerzo de pesca de las flotas, 
probablemente viole este supuesto de igual probabilidad. Estas deficiencias en los 
datos para ajustar el modelo se han corregido con una aproximación explícita en este 
análisis. Para ajustar más las observaciones (recapturas) a los supuestos del modelo 
teórico sería necesario desarrollar un modelo que incluyera la estructura espacial de la 
población marcada y la distribución espacial del esfuerzo de pesca ejercido por las 
distintas flotas pesqueras, clasificados de acuerdo a los tipos de artes de pesca 
empleados (Kleiber y Hampton, 1994; Sibert et al., 1999). 
Otra limitación de este estudio es el tamaño del área de estudio. El área geográfica se 
limita a la zona  de pesca frecuentada por las flotas de superficie: cebo vivo, cacea, red 
de deriva (arte cuyo uso fue derogado en 2002), arrastre semi-pelágico por parejas 
(Figura 3.3, Figura 3.4 y Figura 3.5, Sección 3.1.2). La superficie del área del Atlántico 
nordeste y golfo de Vizcaya, frecuentada por estas flotas en concreto, es muy inferior 
al área de distribución del atún blanco en el Atlántico norte. La emigración de los 
individuos del caladero de pesca frecuentado por las flotas de superficie descritas 
cuando comienza el otoño, forma parte integrante de la tasa de disminución de la 
población marcada estimada con dicho modelo. Aunque puede ser elevada, la tasa de 
emigración no pudo ser estimada con los datos disponibles. 
Tampoco fue posible estimar el efecto de una tasa de comunicación (β) variable por 
flotas, y se asumió constante para todos los artes de pesca en este análisis. Sin 
embargo, en el marcado realizado en 1991, parte de los ejemplares marcados (n= 
1494) fueron inyectados con tetraciclina y portaban una marca convencional roja para 
distinguirlos de los otros peces marcados a los que se colocó una marca convencional 
amarilla (Ortiz de Zárate et al., 1996). Se organizó una campaña de divulgación y se 
estableció una recompensa mayor para favorecer la compra de ejemplares marcados 
con marca roja y comunicación de los datos de recaptura. Esta publicidad fue 
determinante en las campañas del mismo año de marcado 1991 y más evidente en 
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1992, cuando se registró una elevada tasa de recapturas de peces que portaban una 
marca roja (4,8 %) frente a los ejemplares con marca amarilla (3,8%).Simultaneamente 
tuvo efecto en el aumento de la tasa de recaptura de marcas amarilla en 1991, que 
prácticamente duplicó la tasa calculada en 1990 (2%). Este hecho diferenciador pudo 
haber influido en el mayor número de recapturadas observadas en 1992 en ambos 
supuestos modelados (Figura 4.1.b., Figura 4.2.b.). 
Por otra parte, no hubo recapturas provenientes de la flota de palangre, y a efectos del 
análisis fue inexistente este componente. Sin embargo, esta flota representa un factor 
importante en el modelado de la población de peces adultos y el área del Atlántico 
norte. Las capturas de la flota de palangre reflejan la capturabilidad de la fracción 
adulta de atún blanco en el al Atlántico occidental como resultado de las migraciones 
reproductoras hacia el oeste del Atlántico. Sin embargo, se obtuvo una recaptura en 
este área del Atlántico occidental, llevada a cabo por un barco de arrastre semi-
pelágico de la flota de Estados Unidos, que prueba la presencia de atún blanco adulto y 
la eventualidad de obtener recapturas en esa área (Figura 3. 5.f). La posibilidad de 
haber dispuesto de recapturas procedentes de la flota de palangre, habría contribuido 
a disminuir la incertidumbre en la estimación de la mortalidad natural vinculada al 
modelo empleado. La no comunicación de las marcas recapturadas y la pérdida de 
marcas por desprendimiento serán consideradas en el modelo como un aumento de la 
tasa de mortalidad natural (Gaertner et al., 2004). 
El número de recapturas disponibles por flota influye en la estimación de la tasa de 
explotación y la mortalidad natural depende de los parámetros de ruido empleados en 
el modelo (Bertignac et al., 1999). Los valores absolutos de la tasa de explotación 
deberían ser comparados con más atención ya que dependen de los parámetros de 
ruido de la tasa de recaptura en el modelo, concluyeron Ichinokawa et al. (2008). 
Además de la incertidumbre sobre la tasa de emigración, y consecuentemente en la 
mortalidad natural, de igual manera puede incorporarse a la mortalidad natural, el 
efecto causado por la distribución de tallas de los peces marcados (Figura 3.2), que 
está directamente relacionada con las características de selectividad de los artes 
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implicados en su recaptura. Los individuos marcados, en un porcentaje elevado, un 
80%, pertenecían a tallas similares, con un rango comprendido entre 50 y 60 cm de 
longitud. En este caso, como una primera aproximación, se podría asumir que la 
selectividad de los artes de superficie variaría acorde con el tiempo en libertad de los 
individuos marcados. 
A medida que los peces marcados van creciendo y alcanzan una talla superior al rango 
de tallas seleccionado (capturado) por los artes de pesca de superficie (ICCAT, 2014 a; 
Ortiz de Zárate et al., 2015), su disponibilidad a estos artes habrá disminuido, ya que 
no son accesibles al arte por la selectividad específica, en función de unas tallas dadas. 
Esta tendencia decreciente forma parte del proceso de disminución de la población 
marcada estimada por el modelo y debería no ser incluida en las estimaciones de la 
tasa de disminución estimada por el modelo. Pero, al igual que con el componente de 
emigración, no es posible estimar con los datos que fueron analizados, qué proporción 
de la tasa de disminución estimada representa el efecto de la selectividad de los artes 
en modelo. 
Sin embargo, los valores estimados de tasa de disminución ("attrition") en este trabajo, 
se pueden considerar como valores máximos de la tasa de mortalidad M, si se pudiera 
asumir que la emigración y la selectividad de los artes no existe. Los valores obtenidos, 
se encuentran  próximos al rango de los valores mínimo y máximo (0,28-0,54) de 
mortalidad natural M estimados por Santiago (2004), mediante la aplicación del 
método descrito por Chen y Watanabe (1989) para estimar un vector de mortalidad 
natural variable por edad para los grupos de edad de 1 a 12 años, para el atún blanco 
del stock del Atlántico norte. 
Los valores de la tasa de disminución de la población (A) que fueron estimados en este 
estudio, pueden ser contrastados con el valor de mortalidad natural constante de 
M=0,3 (ICCAT, 1990), que se asume para este stock de atún blanco del Atlántico norte 
para realziar la evaluación (ICCAT, 2014a). Es una práctica habitual en las evaluaciones 
del stock realizar diferentes ensayos de sensibilidad cuando existe incertidumbre en 
los parámetros de entrada, ajustando el modelo de evaluación en función de distintas 
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hipótesis acerca de la dinámica del stock, y como afectan a la estimación de la 
mortalidad por pesca y la biomasa del stock reproductor en equilibrio en los diversos 
supuestos. 
El análisis de la base de datos de marcado y recaptura del atún blanco en el Atlántico 
norte realizado en este estudio permitió extraer algunas recomendaciones para 
futuras experiencias de marcado. 
 
5.2 Reproducción: madurez sexual y fecundidad 
En este estudio, que incorpora muestras del Atlántico norte y sur, se identificaron 
diversos estadios de desarrollo de los ovocitos presentes en los ovarios de todas las 
hembras de atún blanco analizadas. Esta circunstancia es un indicador de desarrollo de 
tipo asíncrono en el  ovario del atún blanco. La presencia simultánea de ovocitos 
totalmente vitelados y de folículos postovulatorios en el ovario caracteriza el atún 
blanco del Atlántico como un reproductor múltiple (ponedor parcial). Resultados 
similares fueron descritos para el atún blanco en el Pacífico norte (Otsu y Uchida, 
1959) y en el Pacífico sur (Dariene, 1996), así como en el listado (Katsuwonus pelamis) 
(Hunter et al., 1986), el rábil (Thunnus albacares) (McPherson, 1991), el atún rojo 
(Thunnus thynnus) (Medina et al., 2002) y el pez espada el Atlántico (Arocha, 2002). 
Respecto al tamaño de los ovocitos tanto la media como la moda del díametro medio, 
obtenidas para los ovocitos en cada estadio de desarrollo, están en concordancia con 
los valores descritos para el atún blanco en el Pacífico norte por Otsu y Uchida (1959).  
Se obtuvieron distribuciones continuas de los tamaños de ovocitos asignados a cada 
estadio de desarrollo. En cada ovario, las distribuciones de talla de las distintas fases 
de desarrollo se solapaban entre sí. Estos resultados sugieren que el atún blanco de 
Atlántico norte tiene una fecundidad indeterminada, con aporte continuo de ovocitos 
vitelogénicos mientras dura la puesta. Por tanto, la estimación de la fecundidad 
potencial anual depende de la estimación previa de la fecundidad parcial, de la 
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frecuencia de los pulsos de puesta o eventos de desove (Hunter and Macewitz, 1985a; 
Hunter et al., 1992) y de la duración del período reproductivo. 
Ovogonias y ovocitos perinucleares fueron encontrados en todos los ovarios 
analizados. En general, estos estadios de desarrollo son considerados como parte 
integrante del ovario y se hallaron a lo largo de todo el año en el ovario (Partlo, 1955; 
Dariene, 1996). Según Forberg (1982), los ovocitos previtelogénicos aparecen cuando 
se desarrollan los alveolos corticales lipídicos, la acumulación de vitelo sucede en la 
fase vitelogénica y la hidratación de los ovocitos ocurre después de la migración del 
núcleo al polo animal. Los resultados de este estudio concuerdan con los encontrados 
y descritos en otras especies de túnidos (Scombridae) y en especies de marlines 
(Istioforidae) (Wallace y Selman, 1981; de Vlaming, 1983; Schaeffer, 2001; Arocha, 
2002) y para el atún balnco en el área central del Pacífico sur (Otsu y Hansen, 1962). 
En los ejemplares de atunes y especies de marlines la sola presencia de ovocitos 
hidratados ha sido utilizado para definir a las hembras como maduras activas, que se 
encuentran en fase de prepuesta (Arocha, 2002; Medina et al., 2002). En este estudio, 
de las cino hembras estudiadas, solo una hembra procedente del Atlántico sur, fue 
clasificada en este estadio o fase de reproducción (madura activa) (Figura 3.11; Figura 
3.16.b) y mostraba señales de puesta inminente. Después de haber tenido lugar la 
puesta, se localizan numerosos folículos postovulatorios en el ovario. Debido a que los 
folículos postovulatorios rápidamente se vuelven indiferenciables del tejido conectivo 
(Matsuyama et al., 1988), se han interpretado frecuentemente como un indicio de 
puesta reciente. Tres de las hembras capturadas en el Atlántico suroeste tropical 
mostraron signos de puesta reciente. La única hembra capturada en el Atlántico norte 
no mostró signos de encontrarse en una fase de madurez avanzada. Este hecho podría 
ser explicado por el área donde fue capturada, alejada de la teórica área de puesta de 
la población del stock norte (Bard, 1981; Beardsley, 1969; Uozumi, 1996). 
El patrón de desarrollo de los ovarios descrito en las cinco hembras de atún blanco 
concuerda con el de las gónadas de la población de machos. Los ejemplares machos de 
atún blanco capturados en el primer transecto en el Atlántico norte (junio-julio) y en el 
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transecto dos (julio-agosto) fueron clasificados como individuos maduros, activos y en 
fase de prepuesta. Sin embargo, los individuos capturados en el tercer y cuarto 
transecto (septiembre-octubre), fueron definidos como machos activos en puesta. Por 
tanto, todos los machos capturados en el Atlántico suroeste tropical (Figura 3.4, 
Sección 3.2.1), durante los lances de septiembre y octubre (Tabla 3.4.a, Sección 3.2.2) 
se encontraban activos en fase de puesta. Estos resultados concuerdan con el 
conocimiento existente previo sobre la reproducción del atún blanco en el Atlántico 
(Beardsley, 1969; Bard, 1981; Travassos, 1999). 
Dado que todos los ejemplares analizados en este estudio eran sexualmente maduros, 
aspectos relacionados con la talla de primera madurez sexual no pudieron ser 
descritos. Además, todos los atunes blancos capturados (Figura 4.5.a y 4.5.b, Sección 
4.2.2), tanto en el Atlántico norte como en el Atlántico suroeste tropical, presentaron 
unas tallas superiores a la talla media de 91 cm LH (SD ± 3,89) asumida de primera 
madurez sexual, con una proporción de hembras maduras del 50% (A= 50%) a una 
edad de 5 años,  descrita para el atún blanco del Atlántico (Anon., 2004; Bard, 1981). 
En el Atlántico sur, se asume la misma edad de cinco años para las hembras 
reproductoras que han alcanzado una talla superior a 90 cm LH, y constituyen el 
acervo reproductor que definió Le Gall (1974), basado en estimaciones del índice 
gonadosomático. Aunque el uso de este índice ha sido considerado inexacto para ser 
utilizado en la clasificación de los estados de madurez o actividad reproductiva (de 
Vlaming et al., 1982). Igualmente, el atún blanco del océano Indico, parece que es 
sexualmente maduro con una talla comprendida entre 90-96 cm (Kikawa y Ferraro, 
1967). 
En el Pacífico noroeste, la talla mínima de madurez sexual está próxima a 90 cm LH y 
los machos son maduros sexualmente con una talla de 97 cm (Ueyanagi, 1957; Otsu y 
Uchida, 1959). Estudios posteriores sobre las características reproductivas del atún 
blanco, realizados en el Pacífico norte, establecieron una talla mínima de madurez 
sexual de 78 cm LH y 83 cm LH para los machos y hembras respectivamente (Chen et 
al., 2010). 
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En este estudio del Atlántico norte, la hembra capturada tenía una talla de 105 cm. 
Asimismo, en el Atlántico sur, la talla media de las hembras (n=4) capturadas fue 102 
cm (SD ± 2,07), con una talla mínima de 100 cm LH, tallas también superiores a la talla 
inicial de madurez sexual de 90-94 cm asumida en ambos stock del Atlántico norte y 
sur, descrita por Bard (1918). Estos datos indicarían, que todas las hembras descritas 
en este estudio habían alcanzado la talla y edad de madurez sexual. En el atún blanco 
del Pacífico sur, se describieron hembras maduras (Bailey, 1996) y se estimó que las 
hembras maduraban con una talla alrededor de 85 cm LH (Murray, 1994). 
Otros estudios en el Pacífico sur, estimaron para el atún blanco una edad de 4,5 años 
para la cual el 50% de las hembras había alcanzado la madurez sexual con una talla 
superior a 87 cm LH (Farley et al. 2014) y  una edad estimada de 7 años, a la cual el 
100% de las hembras de atún blanco eran maduras  con un talla de 94 cm LH (Farley et 
al., 2012). La zona de puesta se situó en las aguas tropicales y sub-tropicales entre los 
paralelos 10⁰ S y 25⁰ S durante el verano austral (Bailey, 1996; Farley et al., 2012). En 
el océano Indico, recientemente se ha estimado una talla de 85,3 cm LH (𝑆𝑆𝑆𝑆 ± 0,7) 
para la cual el 50% de las hembras de atún blanco han alcanzado la madurez sexual 
(Dhurmeea et al., 2016). 
De acuerdo con los conocimientos actuales sobre la biología reproductiva, solo 
hembras maduras en prepuesta con ovocitos hidratados presentes en los ovarios 
pueden ser empleados para estimar la fecundidad parcial en especies de puestas 
múltiples prolongadas en el tiempo con fecundidad indeterminada (Hunter et al., 
1985a; Hunter et al., 1985b; Schaefer, 1996; Murúa et al., 2003). No obstante, los 
ovocitos hidratados solo permanecen un período corto de tiempo en el ovario, lo cual 
dificulta capturar hembras en este estado de desarrollo ovárico (Schaefer, 2001). 
En este estudio, solo el ovario de una hembra mostró este estado reproductivo (Tabla 
4.5,  Sección 4.2.3.4). La hembra (L45-7) fue localizada en el Atlántico sudoeste tropical 
en septiembre (Figura 4.4, Sección 4.2.1), con una talla de 100 cm LH. Se estimó la 
fecundidad parcial en 1,16 x106 ovocitos (Figura 4.5, Sección, 4.2.3.4). Este resultado 
está en conformidad con la fecundidad parcial estimada para el atún blanco del stock 
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del Pacífico norte (islas Háwai) por Otsu y Ushida (1959). De igual modo, con las 
estimaciones recientes de fecundidad parcial de atún blanco en el Pacífico norte (Chen 
et al., 2010), y asimismo, se encuentra en el rango de fecundidad parcial estimado para 
el atún blanco en el Pacífico sur, en aguas tropicales entre los paralelos 10⁰ S y 25⁰ S y 
durante la primavera y el verano austral (Farley et al., 2013). De la misma manera, se 
encuentra entre el rango encontrado recientemente para el atún blanco en el océano 
Indico occidental (Dhurmeea, et al., 2016), para el cual existía una estimación anterior 
de fecundidad parcial basada en dos hembras (Ueyanagi, 1959). Los valores de 
fecundidad parcial de atún blanco obtenidos en diversos estudios llevados a cabo en el 
Pacífico norte y sur, Indico y este estudio, se resumieron en la Tabla 5.1. 
 
Tabla 5.1. Estimaciones de fecundidad parcial (nº ovocitos) de atún blanco (Thunnus alalunga). 
Muestra Fecundidad Océano Stock Estudio   
n Parcial   
  
  
1 1,16 x 10^6 Atlántico sur este estudio  
8 0,9 - 1,8 x 10^6 Pacífico norte Otsu y Uchida, 1959 
21 0,17 - 1,17 x 10^6 Pacífico norte Chen et al., 2010 
71 0,26 - 2,83 x 10^6 Pacífico sur Farley et al., 2013 
54 0,26 - 2,83 x 10^6 Indico occidental  Dhurmeea, et al.,2016 
2 1,8 x 10^6 y 2,1 x 10^6 Indico   Ueyanagi,1955  
            
 
Disponer de una estimación de la fecundidad parcial relativa es particularmente 
práctico para realizar comparaciones entre hembras de diferentes tallas y hacer 
comparaciones entre distintas áreas geográficas (Chen et al., 2010; Dhurmeea, et al., 
2016). Por otro lado, es imprescindible en el caso de los reproductores indeterminados 
conocer este parámetro para estimar la fecundidad anual potencial de la especie 
(Hunter et al., 1985a; Murua et al., 2003). 
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La estimación de la fecundidad relativa de esta única hembra procedente del Atlántico 
sudoeste tropical dio como resultado un valor de 47 ovocitos por gramo de peso vivo. 
Aunque el tamaño de la muestra (n=1) es absolutamente inadecuado, el valor de 
fecundidad relativa encontrado se sitúa en torno a los valores de fecundidad relativa 
calculados para el atún blanco en otros océanos. En el Pacífico norte, se estimó para el 
atún blanco una fecundidad relativa (Chen et al., 2010) que varió entre 9,2 y 92,4 
ovocitos por gramo de peso vivo. Próximo al valor encontrado en el atún blanco del 
Pacífico sur (Farley et al., 2013) e igualmente, a la fecundidad relativa estimada para el 
atún blanco en el océano Indico occidental gramo de peso eviscerado (Dhurmeea et 
al., 2016). En la Tabla 5.2 se presentaron las medias de la fecundidad relativa (ovocitos 
por gramo de peso vivo o eviscerado) estimadas en los estudios mencionados en el 
océano Pacífico norte y sur, y en oceano Índico, junto con la estimación de este 
estudio a fectos de comparación. 
 
Tabla 5.2. Estimaciones de fecundidad relativa (ovocitos por g de peso vivo) de atún blanco 
(Thunnus alalunga). 
Muestra Fecundidad Océano Stock Estudio   
n relativa media       
1 47 Atlántico sur este estudio  
21 50,5 (± 22,8) Pacífico norte Chen et al., 2010 
71 64 (± 24,7) Pacífico sur Farley et al., 2013 
54 53,4 (± 23,2) Indico occidental  Dhurmeea, et al.,2016 
            
 
La fecundidad relativa calculada en otras especies de túnidos oscila, entre un rango de 
99 y 116 ovocitos por gramo de masa corporal en la especie Euthynnus lineatus 
(Schaefer, 1987), hasta los 31 ovocitos por gramo de masa corporal estimados para el 
patudo (Thunnus obesus) (Nikaido et al., 1991). 
Estudios precedentes sobre la biología reproductiva del atún blanco en el Atlántico 
fueron publicados por Beardsley (1969) y por Koto (1969), quienes investigaron la 
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localización y época de puesta, mediante el análisis de ejemplares adultos capturados 
en la pesquería japonesa de palangre en el océano Atlántico en la década de los años 
60. Como resultado de sus estudios y otros estudios posteriores, se identificaron 
distintas áreas y épocas de desove en el Atlántico norte y sur, así como en el océano 
Pacífico (Foreman, 1980; Bartoo y Foreman, 1994; Murray, 1994; Schaefer, 2001). 
Los análisis histológicos de las gónadas de atún blanco aportados permitieron describir 
los patrones de actividad reproductiva en el Atlántico norte central y sudoeste tropical. 
En los meses de junio y julio, los machos capturados en el Atlántico norte central se 
encontraban en una fase madura de prepuesta. El macho con la menor talla (91,6 cm 
FL) capturado en julio en el Atlántico central, (Tabla 3.4.b, Sección 3.2.2 y Figura 3.4, 
Sección 3.2.1) era un ejemplar maduro. El ejemplar macho capturado en agosto en el 
transecto 2 (Tabla 3.4.b, Sección 3.2.2 y Figura 4.12.e, Sección 4.2.3.3) se encontraba 
en una fase de madurez más avanzada, en comparación con los machos capturados en 
julio, aunque no había alcanzado el estado de plena madurez gonadal. Los machos 
capturados en el Atlántico occidental tropical, durante septiembre y octubre (Tabla 
3.4.b, Sección 3.2.2 y Figura 3.4, Sección 3.2.1) eran totalmente maduros y en fase de 
puesta. Estos datos acerca del desarrollo gonadal de los machos está de acuerdo con 
los resultados reseñados por Le Gall (1949), quién encontró atún blanco maduro que 
había realizado la puesta en junio en el Atlántico occidental tropical. En otro estudio, 
Ueyanagi (1957) describió que los machos de atún blanco eran maduros sexualmente 
con una talla de 97 cm bajo la premisa de que las gónadas contienen esperma. 
El desarrollo de ovario de la única hembra capturada en el Atlántico norte (L8-9, Tabla, 
3.4.a, Sección 3.2.2) presentó características de madurez, pero no tenía signos de 
haber alcanzado la fase totalmente madura. Esta fase de madurez coincidió con la fase 
de madurez de los machos encontrada en los ejemplares capturados en la misma 
época en esta área central en el Atlántico norte. 
El análisis de los datos de marcado y recaptura en el Atlántico norte (Ortiz de Zárate y 
Cort, 1998; Prince et al, 1995), permitió inferir el comportamiento migratorio de los 
atunes blancos adultos. Los peces del grupo de edad cinco y mayores, con una talla 
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superior a 90 cm LH, se desplazan hacia las aguas cálidas del Atlántico occidental 
tropical próximas al mar de los Sargazos, en el Atlántico norte occidental. Esta región 
oceánica es la única zona de puesta conocida para la población de atún blanco en el 
Atlántico norte (Beardsley, 1969; Bard, 1974; 1981). En esta área, en los meses de 
primavera y verano, cuando la temperatura de las masas de agua oceánicas se calienta 
(SST > 24⁰C), se concentran los atunes blancos para realizar el desove (Bard, 1981). 
En una campaña experimental de prospección pesquera llevada a cabo entre el 25 
junio y el 20 de julio de 2001 en el Atlántico norte central por Heppel (comunicación 
personal, datos no publicados), se encontró que las hembras maduras con una talla 
mínima de 90 cm LH y diversos ejemplares con tallas superiores, mostraban indicios de 
encontrarse en una fase de puesta inminente (64% de las 47 hembras recogidas). Sin 
embargo, en este estudio no se encontraron hembras en estado de madurez total en 
este  área del Atlántico norte central. 
Aunque en este estudio los resultados han podido estar influenciados por las 
diferentes áreas muestreadas a lo largo de la campaña (Figura 3.4, Sección 3.2.1) y la 
existencia de una sola hembra para análisis histológicos, con una talla de 105 cm LH 
(Tabla 3.4.a, Sección 3.2.2) encontrada en el Atlántico norte, en un área no coincidente 
con el área de desove asumida. En el Pacifico norte, Otsu y Uchida (1963) expusieron 
que aparentemente las hembras no realizan la puesta en aguas templadas y se 
desplazan a aguas cálidas en las áreas tropicales y subtropicales donde podría producirse 
la puesta en verano. 
Todos los machos en el Atlántico occidental sur capturados en septiembre y octubre 
(Tabla 3.4.b, Sección 3.2.2 y Figura 3.4, Sección 3.2.1) eran activos en puesta, con una 
talla media estimada de 110 cm (SD ± 3,28). Una situación similar se encontró en las 
hembras recogidas en este área y en septiembre, que se encontraban en puesta, cuya 
talla media estimada fue 102,4 cm (SD ± 2,07). Esta presencia de hembras en puesta 
en este área se había corroborado con información previa sobre las áreas de puesta en 
el Atlántico sur (Anon., 1996). De igual manera, la presencia de larvas encontradas en 
las campañas de investigación realizadas en aguas oceánicas de Brasil en el Atlántico 
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sudoeste (Richards, 1969; Nishikawa et al., 1978) apoya la hipótesis de la existencia de 
un área de puesta en el Atlántico sur occidental. Estudios previos describieron la 
presencia de un pico de abundancia de larvas en verano, en ambos océanos Atlántico y 
Pacífico y en ambos hemisferios Ueyanagi, 1967; Nishikawa et al., 1978). 
Zavala-Camín (1978) describió que los atunes blancos del Atlántico sur estaban en 
puesta al comienzo de la primavera austral (septiembre) en el área occidental tropical. 
Este resultado podría indicar una época de puesta más prolongada en el tiempo, en 
esta área asumida de puesta en el Atlántico sur. La flota de palangre de Brasil, fue 
supervisada entre 1969 y 1975 en los puertos de desembarque. Con los datos 
recogidos fue confirmada la presencia de ejemplares adultos (> 90 cm LH) en el 
invierno, que mostró un pico en junio y julio. Además, Hazin (1993) encontró que las 
tasas de captura de atún blanco eran más elevadas al sur del paralelo 5⁰ sur y en el 
cuarto trimestre del año (primavera austral), con la presencia de atunes blancos, cuyas 
tallas variaban entre  102 y 125 cm LH. La información presentada en este estudio y los 
datos contrastados en trabajos de otros autores apoyan la hipótesis de una época de 
puesta temprana, en la primavera austral, en el área sur occidental del Atlántico. 
 
5.3 Crecimiento 
En este estudio, el criterio empleado en la interpretación del patrón anual de 
crecimiento observado en la formación de bandas hialinas (annuli) y bandas de 
crecimiento, ha proporcionado información pertinente para describir el crecimiento de 
esta especie. Y conforma una metodología adecuada para futuros estudios de 
crecimiento con base en la lectura de espinas de atún blanco de Atlántico norte. 
En el análisis de los incrementos de los anillos retrocalculados de las muestras  
estudiadas no se encontró variabilidad interanual entre cohortes, ni entre años. En 
principio, la técnica de retrocalculo en estudios de crecimiento se identificó como 
idónea para hacer seguimiento de crecimiento entre clases de edad (Smith, 1983). 
Posiblemente este resultado sea debido a que la serie temporal analizada solo 
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contiene dos años de observaciones talla-edad. Quizás, extender la serie temporal con 
nuevas observaciones anuales podría ser evaluado para comprobar si es posible 
encontrar diferencias en los incrementos de crecimiento de un año a otro con la 
aplicación de este modelo de efectos aleatorios (Shelton y Mangel, 2012). 
La gran correlación encontrada entre la talla de los individuos y el diámetro 
proporcionó apoyo a los métodos de regresión con incorporación del factor corrector 
del intercepto y el método de proporciones empleado en el retrocálculo de tallas 
anteriores a la edad de la captura (Ricker, 1992; Francis, 1990, 2016) y su empleo en el 
modelado del crecimiento incorporando variabilidad individual. 
 Los métodos de regresión geométrica permitieron calcular el valor de la intersección 
con el eje de ordenadas (y) en los modelos de regresión y su posterior empleo en los 
métodos proporcionales usados en el retrocálculo de las tallas en edades previas a la 
captura de cada individuo. El uso de los métodos proporcionales permitió utilizar 
mejor la información contenida en los datos (Gutreuter, 1987) frente al método de 
regresión lineal simple, que produce algunas estimaciones de tallas retrocalculadas 
mayores que las tallas observadas en la captura (Carlander, 1981). 
Por esta razón, los resultados encontrados en este estudio tuvieron un significado 
biológicamente plausible (Folkvord y Mosegaard, 2002; Ricker, 1992). En este 
contexto, el método de retrocálculo proporcional usado en esta aproximación para 
extrapolar las tallas previas a la captura a partir de los anillos anuales, admite el 
conocimiento previo de la eficiencia estadística de la aplicación del modelo 
proporcional (Guteuter, 1987; en Quinn y Deriso, 1999), también aplicado en otras 
especies de atunes (Cheng et al, 2012; Duarte-Neto et al., 2012) y de istiofóridos (Kopf, 
et al., 2011). 
De acuerdo al valor del Criterio de Información de la Desviación (DIC18F19) se 
seleccionaron los modelos con variación individual en el parámetro de crecimiento L∞ 
                                                     
19 DIC, acronímo de Deviance Information Criterium 
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pero no en K, considerando el ajuste de los datos que fueron derivados de ambos 
métodos de retrocálculo aplicados en el modelado del crecimiento; el método 
estándar log-GMR y el método de regresión lineal simple en escala logarítmica para 
calcular las tallas de las edades previas a la edad correspondiente a la captura. 
D e manera que, el resultado acerca de la existencia de variación en el parámetro L∞, 
pero no en el parámetro K, no parece que dependa del supuesto en el crecimiento de 
los individuos a partir de un intercepto común en el modelo de retrocálculo de tallas. 
De este modo, probablemente se puede concluir que el resultado encontrado en este 
trabajo sobre la existencia de mayor variabilidad en L∞ que en K, no es un artefacto de 
la función del modelo de retrocálculo GMR utilizado, tal como sugirió Francis (1995), al 
menos en el caso de este estudio con los datos disponibles de atún blanco de Atlántico 
norte. 
Resultados similares acerca de la variabilidad individual en el parámetro L∞ pero no en 
el parámetro K de la función von Bertalanffy de crecimiento, se obtuvieron con la 
aplicación de los modelos de crecimiento en el ajuste de los incrementos de talla 
provenientes de datos de individuos marcados y recapturados procedentes de 
experiencias de marcado de atún blanco (modelos 3, 4 y 7 y Marcado (Ec.3)), cuyos 
respectivos parámetros de crecimento se proporcionaron en la Tabla 5.3. 
Por el contrario, en otro estudio sobre el crecimiento de atún blanco basado en un 
modelo que integró datos de espinas y marcado-recaptura, no se encontró variabilidad 
individual en el parámetro L∝  (último modelo en la Tabla 5.3, Santiago y Arrizabalaga, 
2005). En ninguno de los estudios, ni en los que utilizaron datos de marcado-recaptura 
(Tabla 5.3), ni en este estudio (Tabla 4.10, Sección 4.3.1.2) se encontró variabilidad en 
el ajuste del parámetro K de la función de crecimiento de von Bertalanffy, definido 
como la tasa a la que el incremento de talla disminuye por unidad de tiempo (t-1) a 
medida que se alcanza la talla media asintótica (L∞). Cabe señalar, que en la gran 
mayoría de los trabajos realizados sobre el crecimiento de las diferentes especies, este 
parámetro se define incorrectamente como la tasa de crecimiento; pero estrictamente 
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no es una tasa de crecimiento en talla por unidad de tiempo (Cerrato, 1991; Ricker, 
1979). 
Tabla 5.3. Resultados de la estimación de los parámetros crecimiento de diferentes ajustes del 
modelo de von Bertalanffy que emplearon datos de marcado-recaptura y de lecturas de 
espinas, en estudios previos sobre el crecimiento de atún blanco del Atlántico norte. 
Los parámetros σ2L∞ y σ2K son las estimaciones de la desviación estándar entre los 
individuos un valor estimado de cero significa que no se encontró variabilidad y el 
modelo no incluye variabilidad individual. El parámetro σ2e es la varianza normal del 
error residual y el parámetro σ2m es el error en la medida de las liberaciones en el 
modelo de marcado. La varianza del error normal se  estimó para los datos de 
marcado-recaptura σ2e T y los datos de lectura de espinas σ2e S. 
 
 
Entre el conjunto de escenarios ensayados en el modelado del crecimiento de la 
población, solo el modelo que incorpora la variación individual en L∝ parece ser el 
modelo más plausible para el atún blanco del Atlántico norte. 
Por otro lado, un estudio de simulación realizado por Eveson et al. (2007) concluyó 
que, cuando existe variabilidad en ambos parámetros (L∞, K) de la función de 
crecimiento von Bertalanffy, es infrecuente que ambas fuentes de variabilidad puedan   
parámetros del Modelo de Crecimiento
Modelo Método n L∞ (cm) σ2L∞ K(y-1) σ2K σ2e σ2m to (y)
von Bertalanffy modelo  [1] Espinas 352 124,7 0,23 -0,989
Modelo 3 [2] Marcado 298 105,6 59,1 0,33 12,4
Modelo 4 [2] Marcado 298 105,6 68,7 0,33 7,7 7,6
Modelo 7 [2] Marcado 298 105,6 68,7 0,33 0 7,7
Marcado (Ec. 3) [3a] Marcado 309a 110,5 55,04 0,29 12,9
von Bertalanffy modelo  [3b] Espinas 761b 127,1 0,18 21,7 -1,616
von Bertalanffy modelo  [3a+b] Espinas+Marcado a + b 122,2 0 0,21 21.56 T -1,338
22.15 S
[1] Bard, 1981,  von Bertalanffy modelo.
[2] Ortiz de Zárate y Restrepo, 2002, empleando von Bertalanffy modelos de  Hampton, 1991. 
[3a] Santiago y Arrizabalaga, 2005, empleando  von Bertalanffy modelo de Hampton, 1991.
[3b] Santiago y Arrizabalaga, 2005, espinas  von Bertalanffy modelo.  
[3a+b] Santiago y Arrizabalaga, 2005, espinas + marcado análisis combinado  von Bertalanffy modelo. 
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ser detectadas; en consecuencia, recomendaron usar modelos que incluyen 
variabilidad individual en los dos parámetros, aunque solo se haya detectado que 
únicamente la talla media asintótica varía significativamente. Y por otra parte, estos 
autores demostraron que las tallas medias por edad presentaban menos sesgo en la 
estimación. 
En este estudio, los valores medios de los parámetros L∞ y K extraídos son consistentes 
con los valores estimados en estudios previos basados, tanto en datos de lecturas de 
espinas como en el estudio de datos de marcado y recaptura (Tabla 5.3). No obstante, 
las estimaciones derivadas de los datos de marcado se vieron afectadas por una tasa 
de comunicación baja de los ejemplares con un intervalo de tiempo  mayor en libertad 
y por una escasez de recapturas procedentes de peces de mayor tamaño capturados 
por las flotas comerciales. Como consecuencia, se estimó una talla media asintótica L∞ 
inferior en los modelos ajustados a las observaciones del marcado (Tabla 5.3, Ortiz de 
Zárate y Restrepo, 2001; Santiago y Arrizabalaga, 2005). 
Los valores de la talla asintótica media (L∝ = de 120 cm) y la tasa a la cual la talla 
asintótica se alcanza (K= 0,21), ambos parámetros estimados para el modelo de 
crecimiento ajustado más plausible, están muy próximos a los valores de los 
parámetros (L∝ =122 cm, K= 0,209) estimados en la curva de crecimiento que ajustaron 
Santiago y Arrizabalaga (2005) para esta población con datos de marcado y lecturas de 
espinas combinados (Tabla 5.3). Este último modelo de crecimiento se emplea en la 
evaluación actual del stock de atún blanco del Atlántico norte (ICCAT, 2013b). 
Alternativamente, la ecuación de crecimiento descrita por Bard (1981) también ha sido 
utilizada en análisis poblacionales del stock norte de atún blanco (Anónimo, 2001). Las 
estimaciones de los parámetros de la función de crecimiento von Bertalanffy de ambos 
estudios previos, y los parámetros de crecimiento del presente estudio fueron 
empleados para proyectar las curvas de crecimiento y comparar las trayectorias de los 
tres modelos representados en la Figura 5.1. 
A partir de la edad 3, la curva de crecimiento de Bard (1981) muestra unas tallas 
medias por edad y una talla asintótica superiores para la población de atún blanco 
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respecto a los otros dos modelos de crecimiento poblacional. La curva de crecimiento 
de este estudio estima unas tallas medias por edad, a partir de la edad 3, ligeramente 
menores en comparación con el modelo de crecimiento de Santiago y Arrizabalaga 
(2005) ajustado para esta especie en el Atlántico norte. 
 
 
Figura 5.1. Representación de las dos curvas de crecimiento existentes y la estimada en este 
trabajo, que describen el crecimiento medio poblacional del atún blanco del stock del 
Atlántico norte. 
 
La incorporación de variabilidad individual en el modelado del crecimiento, que desde 
un punto de vista biológico es realista (Sainsbury, 1980; Metcalfe et al., 1995), no 
conllevó un cambio substancial en la distribución esperada de tallas por edad para esta 
especie; cuando se observó el similar rango de tallas cubierto en la comparación entre 
ambos estudios, el realizado por Santiago y Arrizabalaga (2005, su Tabla 2) y el 
presente estudio (Figura 3.10, Sección 3.3.1). Sin embargo, si se observaron diferencias 
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Así, Santiago y Arrizabalaga (2005, en su Tabla 5), identificaron una edad máxima de 10 
años en su lectura de espinas, en comparación con un grupo de edad mayor estimado 
en este estudio, que correspondió a 11 años de edad. En ambos estudios las muestras 
provenían de las pesquerías de superficie españolas, que no capturan los ejemplares 
de mayor talla y edad de la población de atún blanco en el Atlántico norte, como 
consecuencia de la selectividad de los artes de superficie utilizados (Anónimo, 2010). 
Hasta el presente, para el atún blanco del Atlántico norte se asume una esperanza de 
vida de 15 años, esta edad máxima estimada que se debe a una estimación realizada 
por Le Gall (1974). 
En el Pacífico sur, en un estudio reciente del crecimiento de atún blanco, basado en la 
determinación de la edad por lectura de espinas y otolitos, Farley (2013) encontró una 
edad determinada máxima de 14 años. Simultáneamente, un estudio sobre el 
crecimiento del atún blanco en el Pacífico norte, (Wells et al., 2013), en el que los 
autores estudiaron individuos con un rango de tallas amplio (52-129 cm LH) y 
determinaron por lectura de otolitos, una edad máxima de 15 años. 
En este estudio, el empleo de todos los datos o una submuestra más equilibrada 
produjo unos resultados diferentes en los valores medios estimados de los parámetros 
L∞ y K (Figura 4.18). Los conjuntos de datos dominados por individuos más jóvenes 
tendieron a estimar unos valores más altos de parámetros L∞ y valores más bajos de K. 
Los valores medios de L∞ fueron ligeramente mayores cuando se usaron solo las tallas 
medidas que cuando se analizaron las tallas retrocalculadas (Figura 4.18). El número de 
ejemplares de mayor talla (> 90 cm) contenido en el conjunto de datos era escaso, lo 
cual podría ser el motivo por el que pequeños cambios en las asunciones del modelado 
originen diferentes resultados en los valores medios de L∞. Un conjunto de datos que 
fuera más informativo acerca de la talla media asintótica (L∞), podría resultar más 
robusto frente a la elección de la metodología de estimación. 
El rango de tallas de las muestras de atún blanco analizados en este trabajo, 
representan el perfil de selectividad de las flotas de superficie, que tienen como 
especie objetivo de la pesca el atún blanco del Atlántico norte. Sus capturas 
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representan casi el 80 % de la captura total de este stock (ICCAT, 2013b; ICCAT, 2014). 
Sin embargo, la disponibilidad de una muestra mayor de ejemplares de mayor talla 
(>90 cm LH) provenientes de la pesca de la población adulta, mejoraría la precisión en 
la determinación de la edad de los ejemplares mayores. El efecto que la selectividad de 
un arte puede ejercer en la estimación de los parámetros de crecimiento de una 
especie ha sido objeto de estudio por algunos autores (Schueller et al., 2014). 
En este estudio se corroboró la hipótesis de la existencia de una correlación negativa 
entre la talla media asintótica (L∞) y la tasa a la que se alcanza la asíntota de la curva 
(K) en el atún blanco del Atlántico norte, al igual que ha sido encontrada en otras 
especies (Helser y Lai, 2004; Pilling et al., 2002). El valor de  correlación obtenido con el 
modelo de efectos aleatorios (cor(LK) = -0,85) está muy próximo al valor de correlación 
negativa (-0,8) asumido en estudios de simulación de atunes (Hampton y Majkowski, 
1987). 
Existen algunas reservas involucradas en el uso de espinas en vez del empleo de 
medidas repetidas de talla para estimar la variabilidad individual en el crecimiento. El 
método empleado a partir de las lecturas de  espinas, asume que existe una alta 
correlación entre el diámetro de la espina y la longitud del pez, que la función que 
relaciona ambas variables se conoce y que la relación existente no cambia en el 
transcurso del tiempo o entre individuos (Schirripa, 2002). En este trabajo se encontró 
una clara relación lineal entre el logaritmo del diámetro de la espina y el logaritmo de 
la talla del pez, que sostiene este método basado en el empleo de muestras de radios 
espinosos (Figura 3.11, Sección 3.3.2.3). 
Cabe señalar, que las estimaciones medias de los parámetros de crecimiento 
fundamentados en la lectura de espinas con el uso exclusivo de datos de talla en la 
captura (solo Medidas, Tabla 4.10, Sección 4.3.1.2), produjo una estimación de 
parámetros de crecimiento equivalentes a las estimaciones de los parámetros de 
crecimiento de los modelo que incluyeron las tallas retrocalculadas (Tabla 4.10, 
Sección 4.3.1.2, modelo de efecto aleatorio y efectos fijos). Este factor podría ser 
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interpretado como una verificación de que el método de retrocáculo no introduce un 
sesgo en la estimación del crecimiento. 
Debido a que existe selectividad de talla en las pesquerías de atún blanco, la longitud 
de los peces capturados de edad 1 puede estar sesgada hacia las mayores tallas de 
este grupo de edad, en contraste con las tallas calculadas por los métodos de 
retrocálculo para este grupo de edad 1, en los individuos de mayor edad capturados. 
En general, la talla media para la edad 1, calculada a partir de las tallas observadas, 
varió entre los trabajos publicados y contrastados (Bard, 1981; Santiago y Arrizabalaga, 
2005, en su Tabla 2). 
En este estudio el Método 2 (log-GMR) de retrocálculo utilizado en la reconstrucción 
de la trayectoria individual de los individuos analizados, calculó la menor talla media 
para la edad 1. La existencia de la selectividad de talla, patente en las observaciones 
incorporadas en cada análisis, puede explicar algunas de las diferencias entre 
diferentes estudios, y por tanto, no es definitivo cuál de ellos genera las distribuciones 
de tallas de edad 1 menos sesgadas. 
Este estudio avanza en la comprensión del crecimiento del atún blanco del Atlántico 
norte, por medio de la inclusión en el modelado de efectos aleatorios en los 
parámetros de la función de von Bertalanffy con la finalidad de modelar la variación 
individual en el crecimiento de esta especie. El enfoque Bayesiano con un modelado 
jerárquico funcionó bien cuando se incorporaron las trayectorias de crecimiento  
individuales con el fin de estimar el crecimiento de la población de atún blanco del 
Atlántico norte y separar el error del proceso (crecimiento) del error de observación 
(medidas). La importancia de incluir la variabilidad individual en el modelado del 
crecimiento con el objeto de describir la dinámica de una población, ha sido destacada 
en varios estudios recientes (Maunder et al., 2016; Punt et al., 2016). Esta 
aproximación Bayesiana al modelado del crecimiento ha sido implementada por otros 
autores que demostraron las ventajas de esta aproximación para el modelado de la 
variabilidad individual en la estimación de la función de crecimiento de otras especies 
(Tang, et al., 2014; Zang et al., 2009). 
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Simultáneamente, el modelo ajustado explicó el actual crecimiento de la población de 
atún blanco de Atlántico norte. Este planteamiento en el modelado, permite verificar 
hipótesis a cerca del método de rectrocálculo y sobre el impacto del tamaño de la 
muestra y la cobertura de la longitud de los ejemplares de atún blanco en el modelado 
de la función de crecimiento de von Bertalanffy para el stock del Atlántico norte. El 
crecimiento individual es un proceso fundamental en la descripción de la dinámica de 
una población y en el desarrollo del asesoramiento del control para la gestión de las 
poblaciones (Maunder et al., 2016; Punt et al, 2016). 
Investigaciones adicionales respecto a la incertidumbre en la edad de los ejemplares 
juveniles (edad 1) y a cerca de la diferente tasa de crecimiento de machos y hembras 
de atún blanco en el Atlántico norte al alcanzar la madurez sexual podrían ser 
abordadas en análisis futuros. 
 En el Pacífico sur, en un estudio sobre el atún blanco (Williams et al., 2012) 
encontraron evidencias sobre la variación significativa en el crecimiento de talla-edad 
entre machos y hembras, con una tasa del 10 % superior en los machos de atún 
blanco. 
Del mismo modo, el efecto tiempo en el crecimiento necesita ser comprobado con una 
serie temporal más larga, para evaluar si existe una variabilidad año a año en el 
crecimiento. Se recomienda utilizar las mejores estimaciones posibles del crecimiento 
con la finalidad de su empleo en la evaluación de los stocks (Maunder et al., 2018). 
Estudios futuros de simulación para evaluar el modelado del crecimiento contribuirían 
a explorar aspectos fundamentales de la tasa de crecimiento del atún blanco y difíciles 
de estimar en el stock de atún blanco de del Atlántico norte. 
 
Capítulo 5                                                                                                                Discusión                                                                                                                                          
234 
 
5.4 Modelos de análisis del rendimiento en equilibrio 
Los modelos que describen el crecimiento individual, la mortalidad y el reclutamiento 
son claves en la estimación de la producción de la biomasa en una población animal, y 
por ende son modelos pilares en el proceso de evaluación de los stocks. 
En este trabajo de tesis, el empleo de los diferentes parámetros biológicos aportados y 
probados en los ensayos efectuados en el ajuste de los modelo de rendimiento por 
recluta (Y/R) y el modelo de biomasa del stock reproductor por recluta en condiciones 
de equilibrio, permitió contrastar la hipótesis de trabajo sobre "no cambio en los 
puntos de referencia biológicos derivados de los modelos de rendimiento por recluta y 
biomasa del stock reproductorpor recluta y en el rendimiento máximo sostenible y la 
biomasa reproductora máxima en equilibrio estimados" al utilizar los nuevos 
parámetros biológicos aportados en este estudio de tesis (mortalidad natural, 
crecimiento) y una ojiva de madurez alternativa". 
Además en este estudio, fue posible examinar la sensibilidad de los resultados en el 
rendimiento del stock por recluta (Y/R) y la estimación de la biomasa del stock 
reproductor por recluta en condiciones de equilibrio y los puntos de referencia 
biológicos estimados, según las distintas asunciones acerca de los parámetros 
biológicos del atún blanco del Atlántico norte que caracterizaban distintos ciclos 
vitales.  
Del examén de los ensayos ajustados con los modelos deterministas en equilibrio, se 
dedujo que el rendimiento por recluta cambiaba su producción en función de 
parámetro de la mortalidad natural en primer lugar y en segundo lugar en función del 
crecimiento que describe la incorparación de biomasa en el tiempo, a medida que 
crecen los individuos de la población de atún blanco (Figura 4.22, Sección 4.4.1). 
Continuando con la observación del efecto causado en la estimación de la biomasa del 
stock reproductor por recluta en los diferentes ensayos, se inferió que la productividad 
del stock reproductor se alteró en función de la mortalidad natural asumida, así como 
por la función de crecimiento que describía la generación de biomasa en la población.  
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La consideración de los ensayos en los que se empleó el valor de mortalidad natural M 
(0,59) aportado en este estudio, presentaron una pérdida de rendimiento elevado y un 
descenso acusado en la biomasa del stock reproductor por recluta (Figura 4.23, 
Sección 4.1.1). Al mismo tiempo, se observó la gran diferencia encotrada en los valores 
etsimados de los puntos de referencia biológicos (Tabla 4.11, Sección 4.4.1) referidos a 
la mortalidad por pesca (F), los puntos 𝐹𝐹0,1 𝑦𝑦 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚  relacionado con la mortalidad en el 
rendimiento máximo sostenible (MSY), cuando se usaba una mortalidad u otra. La 
sensibilidad de la estimación de los puntos de referencia relativos a la mortalidad por 
pesca, a los valores de la mortalidad natural (M) empleada en el calculo, fue señalado 
por Maunder (2012).  
Un cambio de la estimacion de estos puntos de referencia, interviene en la precisión 
del estado de explotación del stock y tendría repercusiones en las medidas de gestión 
emitidas para el stock (Lee et al., 2011). En otro estudio, los autores Maunder y Wong 
(2011) conlcuyeron que cambios en la mortalidad natural inciden en el estado del 
stock, pudiendo variar la conclusión acerca del estado de explotación del stock. 
En los modelos de rendimiento en equilibrio con variabilidad en la mortalidad natural, 
el mayor efecto repercutido en la estimación del rendimiento máximo sostenible 
(MSY) y de la máxima biomasa reproductora en equilibrio (SSBmsy) se debió a la 
distinta asunción sobre la función de crecimiento en la población (Tabla 4.6, Sección 
4.2). Se observó una rango de variación en la biomasa estimada en el punto de 
equlibrio (SSBmsy) entre 47 469 t y 40 065 t, y  representó una reducción del  16 % en 
la estimación de la biomasa reproductora, al considerar el crecimiento aportado en 
este trabajo. En relación al rendimiento máximo sostenible (MSY) osciló entre 33 520 t 
y 28 429 t, lo que representó una disminución del 15 % en el rendimiento del stock al 
ajustar la nueva función de crecimiento derivada para el atún blanco del Atlántico 
norte de este estudio.  
Con el ajuste de este modelo en equilibrio, los valores de rendimiento por recluta en 
peso (kg) y la biomasa reproductora por recluta (kg) disminuyeron en relación al 
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crecimiento diferencial (Tabla 4.13, Sección 4.4.2) mostrando un stock menos 
productivo en función del crecimiento medio poblacional.   
Las estimaciones de los rendimientos en peso por recluta (Y/R) en todos los ensayos 
del modelo determinista en condiciones de equilibrio, mostraron una gran sensibilidad 
a los valores de mortalidad natural empleados en los cálculos, según se tratase del  
valor del análisis de evaluación del stock (M = 0,3) o un valor mayor de mortalidad 
natural (M= 0,59) aportado en este estudio (Figura 4.22, Sección 4.1.1). La diferencia 
en el rendimiento máximo sostenible originada por la menor mortalidad natural (M) 
generó un rendimiento de casi el doble.   
Si la mortalidad natural (M) aumenta, implica que el número de peces que sobreviven 
y constituyen el reclutamiento del stock disminuye y por tanto disminuye la estimación 
de la biomasa del stock reproductor (SSB) y del rendimiento máximo sostenible (MSY) 
y de los puntos de referencia biológicos que determinan el estado de explotación del 
stock. 
La importancia que tiene la incertidumbre acerca de la tasa de mortalidad natural 
empleada en los modelos de evaluación fue señalada por Magnusson y Hilborn (2007). 
El valor de mortalidad natural asumido en la evaluación del stock afecta la estimación 
de la selectividad o patrón de explotación por edad (Thompson, 1994). En un estudio 
teórico Die y Caddy (1997), en el que emplean distintos métodos para calcular los 
hipotéticos valores de los puntos de referencia, encuentran que solo el efecto de la 
mortalidad natural reducía el tamaño de la biomasa explotable por debajo del tamaño 
de la primera madurez sexual, y habría un riesgo de producir sobrepesca de 
reclutamiento. En un estudio sobre el atún de cola larga (Thunnus tonggol) en aguas 
del norte de Australia, para evaluar el estado de explotación mediante los análisis de 
rendimiento por recluta y de biomasa del stock repoductor por recluta, se concluyó 
que era necesario disponer de una estimación de mortalidad natural más precisa para 
esta especie (Griffiths, 2010). 
Análisis del stock de atún blanco del Atlántico sur con los modelos de rendimiento por 
recluta y biomasa del stock reproductor por recluta (Sun et al., 2002) dieron una 
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estimacion del rendimiento por recluta que era muy sensible al nivel de mortalidad 
natural. Encontraron que el nivel de rendimiento por recluta (Y/R) disminuía cuando la 
mortalidad natural (M) aumentaba. 
El rendimiento máximo sostenible es el objetivo de ordenación de los stocks de las 
especies de atunes en ICCAT, aunque se considera un límite superior de precaución 
(Mace, 2001) y las medidas ordenación emitidas para el stock de atún blanco del 
Atlántico norte recomiendan unos niveles de captura total permitida (TAC, total 
allowable catch) inferiores a este punto MSY (Anónimo, 2000; 2003; 2009, 2013b). El 
valor estimado de este punto de referencia en el stock de atún blanco, depende de la 
mortalidad natural, del reclutamiento, de la función de crecimiento que caracteriza el 
crecimiento medio de la población y de la relación de stock /reclutamiento (S/R), que 
para este stock se asume descrita por la función de Berverton y Holt (1957). 
La teoria que subyace en el modelo de rendimiento por recluta en equilibrio (Y/R), es 
asumir que la mortalidad natural es constante. Los resultados obtenidos en este 
estudio se basaron en este enunciado, cosiderando la mortalidad natural estimada 
constante para todos los grupos de edad de la población.  
Sin embargo, asumir que la tasa de mortalidad natural en una especie es constante se 
considera poco conforme a la realidad, como señalaron algunos autores (Sparre y 
Venema, 1998). 
Estudiando poblaciones de atunes tropicales, Hampton (2000) demostró que en las 
especies tropicales: rabil (Thunnus albacares), listado (Katsuwonus pelamis) y patudo 
(Thunnus obesus), la mortalidad natural por edad no era uniforme, presentando una 
mortalidad en la primera edad entre dos y cuatro veces superior a la mortalidad en las 
edades sucesivas, en las cuales no variaba tanto. En consecuencia, se empleó una 
función de mortalidad dependiente de la edad para el patudo en la evaluación del 
stock del Pacífico (Langley, et al., 2008). 
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En el atún blanco del stock del Atlántico norte, Santiago (2004) estimó una función de 
mortalidad variable por edad (1 a 12+) aplicando el método de Chen y Watanabe 
(1989). 
Posteriormente, en un estudio con datos simulados Wang y Liu (2006), estimaron otra 
función de mortalidad variable por edad (1 a 8+) para el stock del Atlántico sur de atún 
blanco, con el empleo de un modelo de análisis estadístico de los datos de captura por 
edad. Ambos vectores de mortalidad por edad estimados se presentaron en el gráfico 
representado en la Figura 5.2. 
 
Figura 5.2, Vectores de tasa de mortalidad natural en función de la edad estimados para el atún 
blanco del Atlántico norte con la metodología de Chen y Watanabe (Santiago, 2004) y 
la metodología de Wang y Liu (2006). 
 
El vector de mortalidad natural variable por edad (Santiago,2004) fue empleado en 
análisis de sensibilidad frente a la mortalidad asumida contante (M=0,3), en la 
evaluación del atún blanco del stock norte del Atlántico que fue realizada con la 
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Mortalidad natural Atlántico norte-Atún blanco
Chen y Watanabe, 1988 Wang y Liu, 2006
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estimados con los dos métodos, no permiten tener un grado de certidumbre sobre la 
mortalidad natural por edad el atún blanco del Atlántico. 
Las incertidumbres acerca del valor de la tasa de mortalidad natural (M) cuando se 
asume constante en el análisis de Y/R determinan el valor de Fmsy (Mangel et al., 
2013). Hay una relación estrecha y dependiente entre el valor asumido de M y el valor 
del punto de referencia Fmsy (Mangel et al., 2013). Sin embargo, este autor apoya el 
uso de los modelos determinísticos con parámetros constantes e invariables. A su vez, 
considerar la mortalidad natural constante e invariable, contribuye a la evaluación de 
las consecuencias de distintos niveles de captura en la gestión del stock (Punt y 
Hilborn, 1997). En otro estudio basado en simulación de modelos para estimar puntos 
de referencia y evaluar la incertidumbre en los datos, asunciones y modelos 
(Magnusson y Hilborn, 2007) estos autores encontraron que la incertidumbre en la 
estimación de mortalidad natural era más importante que la relación stock-
reclutamiento para estimar el estado de explotación del stock y simultáneamente 
describieron que los modelos funcionaban mejor cuando se utilizaban parámetros fijos 
en el ajuste.  
Los resultados debidos al empleo de una ecuación de crecimiento diferente indicaron 
que este parámetro que describe como aumenta en tallaño y biomasa (kg) la 
polablación tiene un papel determinante en el proceso de producción de la biomasa 
del stock. En la Tabla 5.4, se representaron los pesos medios pro edad estimados a 
partir de las tallas medias por edad estimados con las dos curvas de crecimeinto 
emleads en este estudio. 
Tabla 5.4. Pesos medios por edad estimados a partir de las tallas medias por edad calculadas 
con las dos ecuaciones de crecimiento utilizadas; C1 en el VPA y C2 en este estudio. 
Edad 1 2 3 4 5 6 7 8+ 
 
Peso C1 2,65 6,12 10,67 15,78 18,92 22,98 28,1 32,4 
Peso C2 2,67 5,46 8,82 12,39 15,92 19,23 22,24 27,67 
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La distinta contribución en biomasa (kg) por grupo de edad de cada curva de 
crecimiento, explica las distintas estimaciones de la biomasa del stock reproductor 
(SSB) con los modelos aplicados. La incertidumbre en el crecimiento de la especie se 
traslada de este modo a las estimaciones de los puntos de referencia biológicos y la 
estimación de la biomasa reproductora del stock y del rendimento máximo sostenible. 
La sensibilidad del modelo de rendimiento por recluta y de la biomasa reproductora 
por recluta a las dos diferentes curvas de crecimiento se ilustró y demostró (Figura 
4.22 y Figura 4.23, Sección 4.1.1). 
Sin embargo, la sensibilidad del modelo de rendimiento por recluta (Y/R) a los valores 
de crecimiento diferencial (C1, C2) que determina el crecimiento en biomasa de la 
cohorte a su paso por la pesquería, fue menor que la sensibilidad del modelo a los 
cambios en la mortalidad natural (Figura 4.22, Sección 4.1.1). 
El importante papel que tiene el crecimiento en la evaluación y en los modelos 
empleados para proponer medidas de ordenación, requiere disminuir la incertidumbre 
en los parámetros de crecimiento, que representan un aspecto primordial de la 
dinámica de la población.  
En este estudio, la curva de crecimiento aportada incorpora variabilidad individual en 
su estimación. Recientemente en un estudio sobre el modelado del crecimiento  
(Lorenzen, 2016) argumentó sobre la plasticidad en el crecimiento y descartar la 
noción de crecimiento constante medio para la población. También destaca este autor 
la importancia de estudiar está adaptación del crecimiento, por la repercusión que el 
crecimiento tiene en el ajuste de una serie de modelos de evaluación y en los 
resultados de la evaluación de las estrategias de ordenación (MSE, Management 
Strategy Evaluation).  
En cuanto a las estimaciones de la biomasa reproductora por recluta también 
estuvieron afectadas por los distintos perfiles de madurez sexual (Figura 4.23 sección 
4.1.1), produciendo un aumento de la biomasa repoductora por recluta (SSB/R), en el 
escenario de inicio de la madurez sexual a una edad más temprana (A= 50%, edad 4 ), 
aunque los puntos de referencia biologicos (𝐹𝐹0,1, 𝐹𝐹𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚) relacionados con la mortalidad 
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por pesca en el rendimiento máximo sostenile para la curva estimada de rendimiento 
por recluta (Y/R) eran invariables (Tabl 4.11, Sección 4.1.1). Este aspecto fue 
mencionado en el trabajo realizado por Gabriel y Mace (1999). Estimar qué proporción 
de la población es sexualmente madura y a que edad se inicia la puesta, es 
fundamental para la estimación de la biomasa del stock reproductor (Gabriel et al., 
1989) y considerado como un indicador del potencial reproductivo (Kell et al., 2015).  
Además, el patrón de madurez sexual en un stock se suele considerar invariante y 
constante en los grupos de edad, y con esta premisa se ajustan los modelos de 
rendimiento por recluta y de la biomasa reproductora por recluta. Sin embargo es 
susceptible de variabilidad en el tiempo y evolución según factores externos (Lorenzen, 
2016). Y la incertidumbre en el conocimiento de la biología reproductiva del atún 
blanco del Atlántico norte, incide en la comprensión de la dinámica de la población y 
puede afectar el logro de los objetivos de ordenación aplicados en el stock, tal como 
como presentó Punt (2008). 
El efecto originado en el cálculo de MSY de un stock por distintos mortalidades 
naturales fue investigado a través de simulación con el modelo de rendimiento por 
recluta (Gribble y Dredge, 1994), los autores encontraron que las estimaciones del 
rendimiento eran muy sensibles a los valores de mortalidad natural ensayados. 
Los resultados obtenidos en los diferentes modelos de rendimiento por recluta (Y/R) y 
de biomasa reproductora por recluta probaron como en función de los parámetros 
biológicos considerados, bien se trate de la tasa de mortalidad natural, la curva de 
crecimiento o la ojiva de madurez sexual de las hembras, causan un impacto en la 
biomasa estimada en el rendimiento máximo sostenible (MSY). Por esta razón, la 
estimación más exacta de estos parámetros vitales permitiría disminuir la 
incertidumbre asociada a la estimación de MSY, la biomasa del stock reproductor y los 
puntos de referencia biológicos asociados y empleados en la determinación del estado 
de explotación del stock de atún blanco del Atlántico norte. 
En los últimos años, se llevan a cabo investigaciones del impacto que origina la 
incertidumbre en los procesos dinámicos de la población (mortalidad natural, 
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crecimiento, fecundidad), en los análisis de simulación que se realizan para 
proporcionar alternativas que permitan alcanzar los objetivos de ordenación de los 
stocks (Szuwlasky y Punt, 2012). Una parte importante de esta incertidumbre se debe 

































6.1 Mortalidad natural 
• En este estudió se comprobó la adecuación de los datos de marcado y 
recaptura procedentes de experiencias de marcado realizadas en el golfo de 
Vizcaya, para aplicar un modelo como herramienta de análisis viable para 
estimar la tasa de disminución de recaptura de la población marcada 
(mortalidad natural y emigración) de atún blanco del Atlántico norte. Aún con 
las salvedades resaltadas que originan incertidumbres en la estimación de los 
parámetros. 
• En un futuro diseño de marcado convencional, sería más idóneo realizar las 
experiencias de marcado al final de la temporada de pesca (octubre) en el área 
del golfo de Vizcaya, donde se congregan las flotas de superficie. De esta 
manera se favorecería la mezcla de los ejemplares marcados con la población 
no marcada, al disponer de tiempo suficiente. 
• En este hipotético diseño futuro, debería efectuarse actividades de marcado 
convencional en un área más extendida, que contribuyese a solventar, en 
parte, el problema de la distribución relativa de la población marcada y el 
esfuerzo de pesca de las flotas, en caso de un ajuste de modelo estratificado 
por área. 
• Con el objetivo de disponer de datos que permitan modelar y cuantificar la tasa 
de pérdida tipo-1 y la tasa de pérdida tipo-2, sería necesario incluir el marcado 
de ejemplares con inserción de marcas dobles, en los experimentos de 
marcado a efectuar en el stock de atún blanco del Atlántico norte. 
• Si se desea estimar la mortalidad del stock norte de atún blanco a través del 
análisis de los datos derivados de las experiencias de marcado y recaptura, 
habría que incluir en el diseño del experimento, realizar siembra de marcas en 
los puntos de venta y (ej. Lonjas, mercados, manufacturación conservas); con el 




objetivo de modelar y estimar el parámetro de la tasa de pérdida tipo-1, 
originada por la no comunicación de recapturas. 
• En relación con las experiencias de marcado, habría que aumentar la publicidad 
sobre la comunicación de recapturas y divulgar dichas actividades para 
incentivar la comunicación de recapturas de todas las flotas implicadas en la 
pesquería de atún blanco en el Atlántico norte. 
 
6.2 Reproducción: madurez sexual y fecundidad 
• La metodología estereológica aplicada en este estudio, demostró ser adecuada 
para describir la biología reproductiva del atún blanco en el Atlántico. 
• La fecundidad relativa media para el stock norte no pudo ser estimada, debido 
al pequeño tamaño muestral. Sin embargo, la fecundidad relativa pudo ser 
estimada en la única hembra capturada en puesta inminente en el Atlántico, 
con la aplicación del método estereológico descrito en este estudio. 
• De manera análoga, los resultados derivados del análisis de las cinco hembras 
capturadas no permitieron definir la época y área de desove del atún blanco en 
el Atlántico norte y sur. Aunque se aporta información no disponible hasta 
ahora. 
• En un verosímil futuro plan de investigación sobre la biología reproductiva de 
esta especie en el Atlántico, podría ser aplicado el método estereológico 
(Gómez y Weibel, 1962; Weibel et al., 1966) y la metodología (Schaefer, 2001) 
contrastada en este estudio. 
• Existen todavía importantes lagunas en el conocimiento de la biología 
reproductiva del atún blanco en el Atlántico, en ambos stock norte y sur. Una 
investigación diseñada con los estratos espacio-temporales adecuados es 




necesaria, para ampliar el conocimiento en un futuro próximo. 
 
6.3 Crecimiento de atún blanco del Atlántico norte 
• El método de lectura de los anillos hialinos anuales analizados en este estudio, 
resultó ser un patrón apropiado para la determinación de la edad en un rango 
de edades amplio, en contraste con la esperanza de vida contemplada para  
esta especie. Aunque la formación de marcas de crecimiento anual en espinas 
de atún blanco ha sido validada hasta ejemplares de 5 años de edad, queda por 
efectuar una validación stricto sensu de la población de atún blanco del 
Atlántico norte. 
• En este estudio, a partir de los resultados obtenidos de la confrontación de tres 
métodos de retrocálculo, se propone un método de retrocálculo robusto para 
reconstruir la trayectoria de vida de cada individuo de atún blanco del Atlántico 
norte que igualemente resultó ser un método robusto para describir la 
variabilidad individual estimada en el crecimiento de esta especie. 
• El estudio del modelado de crecimiento en un marco Bayesiano, utilizando 
modelos no lineares jerarquizados, permitió extraer la información contenida 
en los datos de crecimiento individual para ajustar los parámetros de la función 
de crecimiento de von Bertalanffy. La aproximación realizada al modelado del 
crecimiento demostró ser un marco adecuado para analizar los incrementos de 
talla en el tiempo, basandose en la reconstrucción de las trayectorias 
individuales de los ejemplares obtenidas a partir de las medidas de los anillos 
anuales leidos en  las espinas de atún blanco. 
• El crecimiento individual es un proceso fundamental en la descripción de la 
dinámica de una población. Este estudio ha permitido discernir entre la 
varianza debida al error de observación y la varianza originada por la diferente 
tasa de crecimiento entre individuos. 




• La variabilidad encontrada en el crecimiento individual en este estudio, debería 
ser investigada con los modelos de evaluación del stock del Atlántico norte en 
futuros ensayos de sensibilidad en el marco de la evaluación del estado del 
stock. Asimismo debería contrastarse este función de crecimiento que 
incorpora la varianza individual con los modelos “ad hoc” aplicados en el 
desarrollo de futuras evaluaciones de las estrategias de ordenación simuladas 
para derivar escenarios de ordenación adecuados con el objetivo de mantener 
una tasa una explotación sostenible del stock de atún blanco del Atlántico 
norte. 
 
6.4 Modelos de rendimiento por recluta en equilibrio 
• El ajuste realizado con los modelos dinámicos agregados (dynamic pool models) 
en concidiciones de equilibrio, demostró ser adecuado para examinar el efecto 
de los parámetros aportados en este estudio, que describen la historia de vida 
de la población, y examinar el impacto provocado en la estimación de los 
puntos de referencia biológicos en el stock de atún blanco del Atlántico norte.   
• Examinar las consecuencias que tiene el considerar alternativas en la dinámica 
que subyace en los modelos dinámicos agregados, en condiciones de equilibrio, 
en el cálculo de los respectivos puntos de referencia biológicos que determinan 
el estado de explotación del stock de atún blanco del Atlántico norte. 
• Se constató que la estimación de la mortalidad natural (M) aportada en este 
estudio, resultó ser el parámetro que más influyó en los cambios observados en 
las estimaciónes de los puntos de referencia ligados a la mortalidad por pesca 
F0,1, y Fmax derivados de los ajustes de los modelos de rendimiento por recluta 
(Y/R) y los puntos F30%SPR y F40%SPR del modelo de rendimiento de la biomasa 
reproductora por recluta (SSB/R).  




• Asimismo, se confirmó el efecto que originaba la variabilidad en la mortalidad 
natural en los distintos niveles del rendimiento máximo sostenible (MSY) y en la 
biomasa reproductora del stock (SSB) estimada, y los respectivos rendimientos 
por recluta y la biomasa reproductora por recluta estimados en este estudio. 
• El valor asumido de M, tiene una implicación directa en el cálculo del estado de 
explotación del stock y en consecuencia en las recomendaciones sobre medidas 
de ordenación que se emiten a partir de los puntos de referencia calculados 
para el stock. 
• El ajuste del modelo de rendimiento en equilibrio del stock es sensible al valor 
de mortalidad natural y considerando la incertidumbre inherente a la 
estimación de este parámetro fundamental en la dinámica de la población, se 
recomienda investigar la mortalidad natural del atún blanco del stock del 
Atlántico norte, y contribuir a la disminución de la incertidumbre en las 
medidas de ordenación. 
• El empleo de los parámetros de crecimiento aportados en este estudio, en el 
cálculo de los puntos de referencia referidos a la biomasa del stock reproductor 
en el punto de rendimiento máximo sostenible (SSBmsy) y el rendimiento 
máximo sostenible del stock (MSY) denotó diferencias significativas en ambos 
puntos de referencia. La incertidumbre acerca de la función de crecimiento que 
mejor describe la ganancia en biomasa de la población, repercute en la 
estimación del rendimiento máximo sostenible (MSY) y de la biomasa que 
corresponde al rendimiento máximo sostenible (SSBmsy) del stock.  
• Sería necesario proseguir ahondando en la investigación sobre el crecimiento 
de la población de atún blanco y dilucidar el crecimiento diferencial por sexo, 
con el objetivo de contribuir a reducir la incertidumbre en el modelo que 
describe el crecimiento de esta especie, parámetro fundamental en los 
modelos sobre la dinámica del stock. 
• Es recomendable incorporar las curvas de crecimiento disponibles para el atún 
blanco del Atlántico norte, en simulaciones para la evaluación de las medidas 




de gestión y evaluar el impacto de asumir las  diferentes curvas en las medidas 
de ordenación emitidas para este stock en el ámbito de ICCAT. 
• En este estudio, la variabilidad observada en la productividad estimada del 
stock, en función de las diferentes ojivas de madurez sexual analizadas, 
repercutió en el nivel de la biomasa reproductora por recluta, en el 
rendimiento máximo sostenible estimados y en las curvas de rendimiento por 
recluta del stock. 
•  Investigar la biología reproductiva del atún blanco y avanzar en su descripción, 
es necesario para disponer de una fuente de información más certera y amplia 
sobre este proceso vital. Permitiría conocer el potencial reproductor de la 
especie en el Atlántico norte. Por tanto, este aspecto de la biología 
reproductiva merece una investigación integral para esta especie. 
• Finalmente, la principal conclusión de este estudio es que se ha demostrado la 
importancia de realizar estimaciones de los parámetros biológicos de atún 
blanco del stock del Atlántico norte, con modelos que describan de manera 
más fehaciente la dinámica de la población. Que tales parámetros 
poblacionales contribuyan a establecer puntos de referencia biológicos para 
una explotación sostenible del stock. De esta manera, las medidas de 
ordenación estarán apoyadas en una mejor caracterización de los procesos 
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